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 Resumen 
 
 
 
¿Por qué cae la productividad de los rodales forestales? Influencia de la dominancia de 
crecimiento del rodal y la eficiencia de crecimiento individual. 
 
Un patrón reconocido del desarrollo de los bosques (naturales o implantados) es la caída 
en su tasa de crecimiento luego de alcanzar un máximo. En el presente estudio se evaluó 
el efecto de los cambios en la estructura del rodal, caracterizados por la dominancia de 
crecimiento, sobre el crecimiento del rodal, la eficiencia de crecimiento del rodal y la 
eficiencia de crecimiento de árboles de distinto tamaño en parcelas raleadas y sin ralear 
de Pinus taeda. De acuerdo a la hipótesis planteada, la caída en el crecimiento del rodal 
estaría relacionada con una disminución en la eficiencia de crecimiento de los 
individuos de menor tamaño de un rodal debido al establecimiento de la dominancia de 
crecimiento. La dominancia de crecimiento en las parcelas sin ralear aumentó en forma 
continua con la edad, aunque siempre manteniendo valores bajos. En las parcelas 
raleadas los niveles de dominancia de crecimiento fueron aun menores y no se observó 
un patrón sistemático con la edad. Esta menor dominancia de crecimiento no resultó en 
una mayor eficiencia de crecimiento del rodal. Por otro lado, en las parcelas sin ralear 
los árboles de mayor tamaño siempre fueron más eficientes que los de menor tamaño, 
mientras que en las parcelas raleadas esto dependió del año. En contra de la hipótesis 
planteada, y al igual que la eficiencia de crecimiento de los árboles más chicos, la 
eficiencia de los árboles dominantes también disminuyó con la edad. De acuerdo a los 
bajos niveles de dominancia de crecimiento encontrados (en comparación a otros 
géneros) se concluye que ésta no es responsable de la caída de la eficiencia de 
crecimiento de los individuos más pequeños ni de la tasa de crecimiento del rodal en su 
conjunto. Asimismo, se propone que es la diferencia en eficiencia entre individuos la 
que conduce al desarrollo de la dominancia de crecimiento y no al revés. 
 
Palabras claves: desarrollo del rodal, producción del rodal, crecimiento del rodal, caída 
del crecimiento relacionada con la edad, raleo, coeficiente de dominancia de 
crecimiento, eficiencia en el uso de los recursos, Pinus taeda. 
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 Abstract 
 
 
 
¿Why does forest stands productivity decline? Influence of stand growth dominance and 
individual tree growth efficiency. 
 
A well recognized pattern during forest stands (natural or implanted) development is 
growth rate decline after reaching a maximum value. In the present study, the effect of 
changes in stand structure, characterized by growth dominance, upon stand growth, 
stand growth efficiency and different size trees growth efficiency was assessed in 
thinned and unthinned plots of Pinus taeda. According to the stated hypothesis, stand 
growth decline would be related to a decrease in growth efficiency of smaller trees due 
to the establishment of growth dominance. Growth dominance in unthinned plots 
increased continuously along with age, although always maintaining low levels. In the 
thinned plots, growth dominance levels were even lower and no systematic pattern with 
age was observed. Low growth dominance levels did not result in high stand growth 
efficiency. On the other hand, bigger trees in unthinned plots were always more 
efficient than smaller ones, whereas in the thinned plots this depended on the year. In 
contrast to the stated hypothesis, growth efficiency of smallest trees as well as dominant 
trees decline with age. Based on the observed low growth dominance levels (in 
comparison with other genus data), it is concluded that growth dominance is not the 
cause for growth efficiency decline of the smallest trees nor for stand growth rate 
decline. Likewise, it is proposed that growth dominance phenomenon is driven by the 
differentiation in growth efficiency between trees and not backwards. 
 
Keywords: stand development, stand production; stand growth, age-related growth 
decline, thinning, growth dominance coefficient, resource use efficiency, Pinus taeda. 
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1.1 Introducción 
 
El estudio de la productividad y producción forestal, y su variación a lo largo del 
desarrollo de los rodales, ha acaparado la atención de los investigadores desde hace ya 
muchos años. Este interés queda evidenciado por la gran cantidad de trabajos científicos 
publicados en relación al tema (Yoda et al. 1965, Kira y Shidei 1967, Assmann 1970, 
Waring 1983, Ryan y Waring 1992, Gower et al. 1996, Ryan et al. 1997, Ryan y Yoder 
1997, Smith y Resh 1999, Murty y McMurtrie 2000, Smith y Long 2001, Binkley et al. 
2002, Binkley 2004, Binkley et al. 2006, Fernández y Gyenge 2009, Bradford et al. 
2010, Doi et al. 2010).Sin embargo, las causas que determinan los patrones observados 
en la evolución de la productividad con la edad no están aún claramente definidas y 
explicadas, existiendo varias hipótesis, algunas de ellas contrastantes. 
 
La productividad de un bosque depende de que los árboles obtengan recursos (luz, agua 
y nutrientes) del ambiente y usen estos recursos para fijar CO2 atmosférico y convertirlo 
en biomasa. En la mayoría de las especies forestales las hojas son la única fuente 
importante para la fijación de CO2 atmosférico, por lo tanto, el crecimiento de los 
componentes del árbol (fuste, ramas, raíces, hojas y frutos) depende de la capacidad de 
las hojas de interceptar la radiación solar y fijar el CO2 atmosférico, y de la asignación 
del carbono fijado entre dichos componentes. La productividad se define como la 
producción (producción: cantidad de biomasa o material orgánico acumulado en una 
determinada área durante un período de tiempo definido) por unidad de área por unidad 
de tiempo (Kimmins 1997), y debido a que en general es medida únicamente en el fuste, 
es análoga al término forestal crecimiento corriente anual del mismo. No obstante, la 
producción no depende solamente de la cantidad de área o biomasa foliar que soporta un 
rodal, sino también de la eficiencia de crecimiento (Long y Smith 1990), i.e, 
crecimiento por unidad de área foliar (Waring 1983), o desde otro punto de vista, de la 
oferta, adquisición y eficiencia en el uso de los recursos (Monteith 1977). 
 
El desarrollo de los rodales se caracteriza por cambios progresivos y, en ocasiones, 
drásticos en la estructura de los mismos que incluyen: aumento del tamaño de los 
árboles, disminución en el número de árboles por unidad de superficie (densidad), 
diferenciación en clases de copas y cambios en la composición de especies (Oliver y 
Larson 1996, Smith y Long 2001). Una característica particular del desarrollo de los 
rodales es el patrón de crecimiento (productividad) del rodal con la edad. 
 
La productividad de los bosques coetáneos cambia con la edad y desarrollo de los 
mismos, alcanza un máximo relativamente a corta edad en la vida del rodal seguido de 
una declinación considerable. En rodales jóvenes el crecimiento se incrementa a medida 
que se desarrolla el área foliar, alcanza un máximo que generalmente coincide con la 
máxima área y/o biomasa foliar, y luego declina (Gower et al. 1996, Ryan et al. 1997, 
Smith y Resh 1999). El pico en la productividad se produce en las primeras etapas del 
desarrollo del rodal y se asocia con el cierre de copas y elevada área foliar. La literatura 
muestra que la declinación en el crecimiento casi siempre ocurre, pero la magnitud y 
momento en que sucede varían (Ryan et al. 1997). En general existe acuerdo en los 
mecanismos responsables del crecimiento inicial y el máximo crecimiento, pero existe 
falta de acuerdo sobre las causas de la declinación en el crecimiento de los bosques a 
edades relativamente tempranas (Ryan et al. 1997). 
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La caída en la productividad del bosque asociada a la edad (i.e. la “culminación del 
incremento corriente anual” en terminología forestal) ha capturado la atención de los 
ingenieros forestales probablemente desde los inicios de la ciencia forestal. Detalles de 
la productividad anual son importantes fundamentalmente para la comprensión y 
predicción del crecimiento y rendimiento en bosques manejados. Los cambios en la 
productividad anual se relacionan con la duración del turno y los tratamientos 
silviculturales, por lo que el estudio de la relación entre la edad y productividad del 
rodal ha tenido un lugar central en la ciencia forestal (Assmann, 1970∗ cit. op. en Smith 
& Long, 2001). Más recientemente los ecofisiólogos se han interesado en este 
fenómeno (Smith y Long 2001). Gower et al. (1996) sugieren que mientras que la 
disminución de la productividad primaria neta relacionada con la edad es un fenómeno 
aparentemente universal, sus causas ecofisiológicas no se han empezado a estudiar 
exhaustivamente hasta hace poco tiempo atrás. 
 
Según Smith y Long (2001), las explicaciones propuestas a la declinación del 
crecimiento del bosque asociada a la edad se pueden clasificar en dos categorías. Una 
categoría se centra en la ecofisiología de los árboles individuales, por ejemplo, los 
cambios en la conductividad hidráulica de individuos adultos (Yoder et al. 1994, Ryan y 
Yoder 1997, Ryan et al. 2006); mientras que la segunda categoría focaliza la 
declinación del crecimiento como una propiedad emergente de la dinámica de los 
rodales, donde cambios en la estructura del rodal en su conjunto están vinculados a los 
cambios en el crecimiento del mismo (Smith y Long 2001). Una categoría alternativa 
podría ser aquella en la que los procesos fisiológicos en los individuos se ven afectados 
por los cambios en la estructura del rodal, y ésta a su vez se ve afectada por los procesos 
a nivel individual (Binkley et al. 2002, Binkley 2004). 
 
Además del patrón observado de declinación en el crecimiento, en el desarrollo de la 
mayoría de los bosques coetáneos se observa otro patrón: la diferenciación de los 
individuos en clases de copas (Oliver y Larson 1996). Las poblaciones coetáneas de 
árboles puedan surgir en las etapas iniciales de sucesión de los bosques o con el 
establecimiento de una plantación. En estas poblaciones, las diferencias en la 
performance de plántulas rápidamente se traducen en la diferenciación de los individuos 
en clases de copas (Nilsson y Albrektson 1994). Así, los individuos son clasificados en 
dominantes, codominantes, intermedios y suprimidos de acuerdo a su tamaño relativo o 
la posición de las copas dentro del dosel (Daniel et al. 1982, Oliver y Larson 1996). A 
medida que los árboles crecen, comienzan a competir entre sí, y la variación inicial en el 
tamaño de los árboles introducida en las primeras etapas de desarrollo del rodal aumenta 
desarrollándose jerarquías de tamaño entre los individuos. Más tarde, cuando se inicia el 
autorraleo, la variación se mantiene constante o disminuye a medida que los árboles más 
pequeños son eliminados (por mortalidad densidad dependiente) de la población 
(Weiner y Thomas 1986). Estos patrones son dirigidos por una gran cantidad de 
procesos relacionados entre sí, incluyendo: la oferta y uso de recursos, competencia por 
los mismos, y diferencias en la eficiencia de los árboles en el uso de los recursos para el 
crecimiento (Binkley 2004). 
 
La competencia entre árboles vecinos se desarrolla como un continuo entre las 
denominadas “competencia simétrica” y “asimétrica” (Weiner 1990). La competencia 
simétrica denota al fenómeno en el cual los árboles compiten entre sí en proporción a su 
                                                 
∗Assmann, E. 1970. Principles of forest yield study. Pergamon Press, Oxford. 
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tamaño, es decir, los individuos hacen uso de los recursos de manera proporcional a su 
tamaño. Así, un árbol que sea el doble de grande que otro obtendrá el doble de recursos. 
Por el contrario, si la competencia es asimétrica los individuos de gran tamaño son 
capaces de capturar una proporción mayor de un recurso limitante de lo que se esperaría 
según su tamaño. Así, un árbol que sea el doble de grande que otro individuo tendrá un 
efecto por competencia de más del doble (Weiner 1990). La utilización de recursos 
determina el crecimiento relativo (crecimiento/biomasa) de una planta, y está 
influenciado por el ambiente abiótico y biótico, incluyendo este último los efectos de 
los vecinos a través de mecanismos específicos de interferencia. El crecimiento relativo 
puede ser un descriptor útil de crecimiento de las plantas, pero es un resultado más que 
una causa del crecimiento (Weiner y Thomas 1986). 
 
Como se mencionó anteriormente, los patrones y procesos que ocurren durante el 
desarrollo del rodal reflejan el crecimiento de los árboles individuales, el cual está 
influenciado por la disponibilidad de recursos, la adquisición de recursos (mediada por 
la competencia) y la eficiencia en el uso de los recursos. El modelo de productividad 
propuesto por Monteith (1977) provee un marco conceptual que permite caracterizar la 
productividad de los bosques o plantaciones forestales, identificando la relación entre el 
crecimiento (aquí tomado como sinónimo de productividad, al considerar el incremento 
en biomasa) y los recursos del ambiente. Resolviendo la ecuación para cada recurso se 
pueden asociar los cambios en la productividad con los cambios en la oferta, uso y 
eficiencia en el uso de los recursos y sus potenciales interacciones (Stape 2002). El 
modelo de productividad ecológica puede ser escrito como [1]: 
 
∑
=
−=
n
i
iii RSPENPP
1
      [1] 
donde NPP es la productividad primaria neta, Ei es la eficiencia en el uso del recurso 
(cantidad de producto por unidad de recurso utilizado), Pi es la proporción de Si 
obtenida, Si es la oferta de un recurso requerido (luz, nutrientes, agua), y R es la 
respiración. La ecuación [1] puede ser modificada para definir la productividad de 
biomasa de fuste restando a la misma la partición a otros tejidos. Los cambios en la 
productividad del fuste a lo largo del tiempo deben derivarse de una variedad de 
procesos que subyacen a la ecuación de productividad, incluyendo cambios en la oferta 
de nutrientes, partición entre tejidos del árbol, y la estructura del rodal; resistencia 
hidráulica al flujo de agua a través del fuste y ramas; y genéticas de la fisiología de 
individuos adultos (Ryan et al. 1997). Por otro lado, Waring (1983) propuso el siguiente 
modelo [2] para estimar la productividad de un bosque: 
 
∑
=
=
n
i
c AFENPP
1
      [2] 
donde NPP es la productividad primaria neta, Ec es la eficiencia de crecimiento y AF es 
el área foliar de la canopia. La eficiencia de crecimiento (Ec) se define como el 
crecimiento en biomasa del fuste por unidad de área foliar o biomasa foliar (Waring 
1983). 
 
La explicación clásica para la declinación del crecimiento (la productividad) con la edad 
ha sido el cambio en el balance entre fotosíntesis y respiración (Yoda et al. 1965, Kira y 
Shidei 1967). Según esta hipótesis, la respiración aumenta a medida que la biomasa se 
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acumula con el desarrollo del rodal, mientras que la fotosíntesis del rodal permanece 
constante debido a que el área foliar alcanza un máximo y se mantiene constante o 
disminuye (Ryan et al. 1997, Smith y Long 2001). Sin embargo, diferentes estudios y 
revisiones no avalan el aumento de la respiración como la causa de la declinación de la 
productividad (Ryan y Waring 1992, Gower et al. 1996, Ryan et al. 1997, Ryan et al. 
2004). Ryan y Waring (1992) observaron en una cronosecuencia de Pinus contorta un 
aumento de la respiración de mantenimiento, pero, este aumento fue muy pequeño en 
comparación a la caída en la productividad. 
 
Otras potenciales causas, enunciadas por Ryan et al. (1997) y Smith y Resh (1999), 
incluyen: (1) reducción en la fotosíntesis debido a un aumento en la resistencia 
hidráulica de los árboles más altos; (2) disminución en la oferta de nutrientes debido a la 
inmovilización de nutrientes en la biomasa viva y en descomposición, resultando en una 
disminución del área foliar, cambios en la partición del carbono para la producción de 
raíces o reducción de la capacidad fotosintética; (3) reducción del área foliar debido a la 
abrasión entre las copas de árboles cuando éstos crecen en altura; (4) aumento de la 
mortalidad de individuos adultos; (5) cambios fisiológicos asociados a cambios en la 
expresión genética (maduración); y (6) aumento de los costos de reproducción. 
 
La reducción del área foliar y de la capacidad fotosintética serían las características más 
consistentes con la declinación del crecimiento. Los demás mecanismos parecieran ser 
menos promisorios en la explicación de esta declinación (Ryan et al. 1997). Resulta 
improbable que la mortalidad contribuya a la caída en el crecimiento del rodal debido a 
que en un rodal que se encuentra siguiendo la línea de autorraleo la pérdida en biomasa 
es constante a medida que el rodal acumula biomasa. Por otro lado, en la revisión 
realizada, Ryan et al. (1997) no encontraron un único patrón en la disponibilidad de 
nutrientes con la edad, pudiendo la disponibilidad de nutrientes disminuir o aumentar 
con la edad o ser menor a edades intermedias. La caída de la productividad en rodales 
con alta dosis de fertilización hacen suponer que la disminución de la disponibilidad de 
nutrientes con el desarrollo de los rodales puede acelerar o amplificar la caída de la 
productividad, pero no ser la causa de ésta (Ryan et al. 2004). La información aportada 
por Smith y Resh (1999) en P. contorta, Ryan et al. (2004) en Eucalyptus saligna y 
Watzlawick et al. (2005) en Pinus taeda sugiere que la asignación de C a la producción 
de raíces no es un controlador general de disminución de la productividad, debido a que 
la productividad de los componentes subterráneos también disminuye con la edad. Sin 
embargo, la partición proporcional del C hacia componentes subterráneos aumenta con 
la edad amplificando la caída en la productividad con la edad (Smith y Resh 1999, Ryan 
et al. 2004). Por otro lado, la maduración de los tejidos ocurre a edades tempranas, 
generalmente antes de que se produzca la caída en el crecimiento del rodal (Ryan et al. 
1997). Los costos de reproducción normalmente representan un bajo porcentaje del 
carbono asimilado anualmente (Ryan et al. 1997), pudiendo representar entre el 6-10% 
del mismo (Gower et al. 1995). Por ejemplo, Pérez et al. (2006) determinaron en una 
plantación de P. taeda de 20 años de edad que la producción de conos representó un 6% 
de la productividad primaria aérea neta. Además, los costos de reproducción pueden 
variar dramáticamente entre años, mientras que la productividad declina en forma 
continua (Ryan et al. 1997). Ryan et al. (2004) proponen que la caída en la 
productividad de madera se debe a una caída en la producción primaria bruta 
acompañada por cambios en la partición, aun cuando el área foliar y la capacidad 
fotosintética permanecen elevadas. 
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Múltiples son las hipótesis, muchas de las cuáles permanecen abiertas, haciendo aún 
válida la pregunta de qué explica entonces la disminución universal en el crecimiento 
del rodal luego de alcanzar el área foliar máxima. Además de las hipótesis planteadas en 
párrafos anteriores, se ha propuesto que cambios en la estructura del rodal llevan a la 
declinación del crecimiento del mismo. Smith y Long (2001) sugieren que la caída en el 
crecimiento del rodal asociada a su desarrollo es una propiedad emergente del rodal que 
resulta fundamentalmente de cambios estructurales en el mismo y de la reorganización 
del follaje del dosel que influyen en la manera en que se ocupa el espacio y en la 
partición del carbono. Tras el cierre del dosel, se produce una redistribución progresiva 
de una cantidad relativamente constante, o incluso decreciente, de follaje en menor 
cantidad de árboles con copas más grandes, que se diferencian en clases tamaño cada 
vez más contrastantes. Las copas de los árboles más grandes tienen menor cantidad de 
hojas respecto a la biomasa total de la copa y ocupan el espacio de manera menos 
eficiente que copas más pequeñas y compactas (Smith y Long 1989, Long y Smith 
1992). Por otro lado, los árboles más chicos en un rodal son relegados a una posición 
cada vez más subordinada con la consecuente disminución en la eficiencia. El efecto 
neto de estos cambios estructurales sería una disminución de la eficiencia de producción 
del rodal. 
 
Binkley et al. (2002) y Binkley (2004) también propusieron que cambios en la 
estructura del rodal y la eficiencia de los árboles individuales en el tiempo podrían 
explicar el patrón universal de disminución de la producción a nivel de rodal. Sin 
embargo, estos autores no plantean este fenómeno como una propiedad emergente del 
rodal, sino como la consecuencia que los procesos a nivel de árbol individual tienen 
sobre el rodal. A diferencia de Smith y Long (2001), Binkley et al. (2002) y Binkley 
(2004) proponen que luego del cierre de copas la disminución de la eficiencia de los 
árboles no dominantes junto con una elevada y sostenida eficiencia de los árboles 
dominantes conduce a una disminución general en la eficiencia en el uso de recursos a 
nivel de rodal. Binkley et al. (2002) hipotetizan que antes de alcanzar la máxima área 
foliar, todos los árboles obtienen recursos y tienen altas tasas de producción por unidad 
de recursos utilizados (eficiencia en el uso de los recursos; EUR). A medida que la 
competencia por los recursos se intensifica, los árboles dominantes continúan utilizando 
grandes cantidades de recursos, típicamente aumentando su parte proporcional de uso de 
los recursos a expensas de los árboles no dominantes. Además, los árboles dominantes 
con alto suministro de recursos utilizarían estos recursos con mayor eficiencia que los 
árboles no dominantes para producir crecimiento del fuste. Por su parte, Binkley (2004) 
propuso la hipótesis de que la declinación del crecimiento del rodal que se produce 
cerca del cierre de copas es causada por el aumento de la dominancia de los árboles más 
grandes, lo que lleva a la disminución de la eficiencia del uso de recursos de los árboles 
más pequeños. Esta disminución de EUR en los árboles más pequeños, una vez que se 
cierra dosel, daría lugar a una disminución de la EUR a nivel de rodal y, por lo tanto, en 
el crecimiento del mismo. Con el posterior desarrollo del rodal, la habilidad de los 
individuos de mayor tamaño de dominar a los de menor tamaño se reduce a medida que 
el espacio entre individuos aumenta, y los individuos de mayor tamaño y edad entran en 
una fase donde su crecimiento ya no mantiene ritmo con su dominancia sobre los 
recursos del sitio (fase que se denomina de “dominancia revertida”). De acuerdo a estas 
ideas, los rodales atravesarían durante su desarrollo distintas etapas de dominancia de 
crecimiento; progresan de cero dominancia de crecimiento en los rodales jóvenes 
cuando la competencia entre los individuos es nula o mínima, a través de una etapa de 
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marcada dominancia de crecimiento hasta llegar a una etapa de dominancia revertida 
(Binkley 2004, Binkley et al. 2006). 
 
Como ya fuera mencionado, la dominancia generalmente es definida por la posición que 
ocupan las copas de los árboles dentro del dosel (Daniel et al. 1982, Oliver y Larson 
1996). Por otro lado, Binkley (2004) definió la dominancia (dominancia de crecimiento 
de aquí en adelante (Binkley et al. 2006)) con un enfoque simple y cuantitativo para 
entender las consecuencias de la adquisición de recursos y utilización de los mismos en 
el crecimiento de los rodales. El autor definió la dominancia de crecimiento por la 
relación entre el patrón de distribución acumulado de la biomasa y el crecimiento del 
fuste de los individuos ordenados por tamaño. Así, en un rodal sin dominancia el 
crecimiento porcentual de un determinado grupo de árboles es igual al porcentaje que 
esos individuos representan de la biomasa de fuste del rodal, mientras que en un rodal 
con dominancia el porcentaje del crecimiento de un determinado grupo de árboles será 
mayor al que representan en biomasa. Con el mismo razonamiento, un individuo es 
considerado dominante (a pesar de su tamaño y posición de la copa) si su crecimiento 
representa una mayor proporción del crecimiento del rodal de lo que representa su 
biomasa en relación con la biomasa total del rodal. 
 
A favor de su hipótesis, Binkley et al. (2002), estudiando plantaciones de Eucalyptus 
spp., encontraron que los árboles de mayor tamaño fueron más eficientes en el uso de la 
luz, agua y nitrógeno que los de menor tamaño y, además, tuvieron mayor 
productividad de madera por unidad de área foliar (eficiencia de crecimiento; Ec). Por 
su parte, a partir de observaciones en bosques mixtos en las Montañas Rocosas de 
Norteamérica, Binkley (2004) encuentra coincidencia entre la aparición de la 
dominancia de crecimiento y la caída en el crecimiento de un bosque mixto. Sin 
embargo, no mide si este fenómeno coincide con una disminución en la eficiencia del 
uso de los recursos de los individuos dominados, avalando así sólo parcialmente su 
hipótesis. Diversos autores han encontrado evidencias parciales a favor de la evolución 
de la dominancia de crecimiento propuesta por Binkley (2004). Martin y Jokela (2004a) 
encontraron en rodales de Pinus elliottii y P. taeda un aumento continuo de la 
dominancia de crecimiento con la edad y, que la declinación en el crecimiento con la 
edad estuvo asociada con una disminución importante de la eficiencia en el uso de la luz 
por encima de un nivel determinado de área basal. Bradford et al. (2010) también 
encontraron un aumento continuo de la dominancia de crecimiento en rodales sin 
manejo de Pinus resinosa. Fernández y Gyenge (2009) no encontraron o encontraron 
muy baja dominancia de crecimiento en rodales de Pinus ponderosa, no obstante, en 
estos rodales los árboles de mayor tamaño resultaron más eficientes en el uso del agua 
que los individuos de menor tamaño. Binkley et al. (2006) encontraron evidencias a 
favor de la dominancia revertida en rodales maduros de P. ponderosa, P. contorta, 
Picea engelmannii y Abies lasiocarpa, así como en rodales mixtos de Populus 
tremuloides y coníferas. Sin embargo, en los rodales puros de P. tremuloides no se 
observó dominancia revertida y en los rodales jóvenes de P. contorta no observaron, 
como esperaban, períodos con dominancia de crecimiento. En plantaciones puras de E. 
saligna y Facaltaria moluccana y, en plantaciones mixtas con estas especies, la caída 
en el crecimiento fue consistente con el patrón de dominancia de crecimiento (Binkley 
et al. 2003). Por otro lado, en plantaciones adultas de E. saligna si bien se observó una 
disminución de la dominancia de crecimiento, no se observó dominancia de crecimiento 
revertida (Doi et al. 2010). Asimismo, en general los niveles de dominancia de 
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crecimiento observados en las especies de Pinus resultaron menores a los encontrados 
en Eucalyptus, Facaltaria y bosques mixtos. 
 
Diversos autores han estudiado la evolución de la eficiencia de crecimiento con el 
desarrollo del rodal en diferentes especies (Long y Smith 1992, Mencuccini y Grace 
1996, Smith y Resh 1999, Jokela y Martin 2000, Binkley et al. 2002). En general, la 
eficiencia de crecimiento del rodal disminuye de manera más o menos marcada con la 
edad. Esta disminución puede deberse a una mayor partición de carbono hacia ramas y 
fuste y una menor proporción entre biomasa foliar y biomasa aérea total (Long y Smith 
1992), a limitantes nutricionales (Martin y Jokela 2004b) y/o a restricciones hidráulicas 
al transporte del agua a través el fuste (Mencuccini y Grace 1996). Así por ejemplo, en 
bosques jóvenes de P. contorta el 70% del total de la biomasa del dosel (hojas más 
ramas) corresponde a hojas, pero este porcentaje disminuye al 30% en bosques maduros 
(Smith y Long 1989, Long y Smith 1992). En general, los árboles con mayor área foliar 
media de rodales menos densos han mostrado ser menos eficientes que los árboles con 
menor área foliar media de rodales más densos, debido a una mayor relación de tejido 
fotosintético/tejido no fotosintético en éstos árboles (Long y Smith 1990). Sin embargo, 
dentro de una misma edad los árboles de mayor tamaño pueden resultar más eficientes 
que los individuos más pequeños (Naidu et al. 1998, Binkley et al. 2002). Por lo tanto, 
realizando una analogía con la hipótesis propuesta por Binkley (2004), que atribuye la 
caída en la productividad del rodal a la disminución en la eficiencia en el uso de los 
recursos por la caída de esta variable en los árboles más chicos, la disminución en la 
productividad del rodal podría ser también la consecuencia de la caída en la Ec del 
mismo debido a una disminución en la Ec de los árboles de menor tamaño luego del 
cierre del dosel. 
 
La eficiencia de crecimiento del fuste ha sido utilizada como un índice que incorpora 
tanto la influencia de la eficiencia fotosintética, como de la partición de carbono sobre 
la productividad del fuste (Vose y Allen 1988, Sheriff 1996). Varios estudios han 
mostrado que existe un patrón de respuesta similar entre la eficiencia en el uso de los 
recursos y la eficiencia de crecimiento en distintas especies. Ryan & Waring (1992) 
encontraron que, a nivel de rodal, tanto la eficiencia de crecimiento como la eficiencia 
en el uso de la luz disminuyen con la edad. Allen et al. (2005) observaron respuestas 
similares de la eficiencia de crecimiento y eficiencia en el uso de la luz a tratamientos 
de riego y fertilización. Binkley et al. (2002) encontraron la misma tendencia entre la 
eficiencia de crecimiento y la eficiencia en el uso de la luz, el agua y el nitrógeno en 
individuos de distintos tamaños. Además, la eficiencia de crecimiento se relaciona con 
la eficiencia en el uso de la luz ya que esta última depende del área foliar. Según 
Binkley et al. (2002) la eficiencia de crecimiento sería una medida conservadora de la 
tendencia en la eficiencia del uso de la luz. 
 
El raleo de los rodales forestales es una operación llevada a cabo para minimizar la 
caída en el crecimiento de los árboles (West 2006) que se deriva de un incremento en la 
competencia intraespecífica entre los individuos del rodal a medida que estos aumentan 
de tamaño (Weiner y Thomas 1986). El raleo influye sobre la adquisición y utilización 
de los recursos incrementando la disponibilidad de recursos a través de la reducción de 
la densidad y, sobre los niveles de adquisición de recursos a través del incremento del 
área foliar de los individuos residuales. Luego del raleo, se produce un aumento en la 
tasa de crecimiento de los individuos remanentes debido a que existe un aumento en la 
disponibilidad de recursos por árbol (Sheriff 1996). Debido a que generalmente las 
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operaciones de raleo tienden a remover los árboles de menor tamaño (competidores más 
débiles), las desigualdades relacionadas al tamaño y uso de los recursos observadas en 
rodales coetáneos sin manejo deberían disminuir en rodales con manejo, por lo tanto, el 
patrón de dominancia de crecimiento entre rodales con y sin manejo debería ser 
diferente. Bradford et al. (2010) estudiaron el efecto de distintos tipos de raleo sobre la 
dominancia de crecimiento en rodales de P. resinosa. Generalmente, los niveles de 
dominancia de crecimiento fueron mayores en las parcelas sin ralear que en las parcelas 
raleadas. Aunque, como ya fuera mencionado, los niveles de dominancia de crecimiento 
siempre resultaron relativamente bajos en comparación a los informados por Binkley et 
al. (2004) y Doi et al. (2010) para especies de otros géneros. 
 
Los antecedentes expuestos demuestran que no existe evidencia concluyente a favor de 
ninguna de las hipótesis propuestas para explicar el patrón de declinación de 
productividad de los rodales. Es por ello, que esta tesis pretende aportar evidencias en 
torno a este debate conceptual, tomando como caso de estudio a Pinus taeda L., una 
especie de gran importancia forestal tanto en la Argentina como en otros lugares del 
mundo. 
 
 
1.2 Objetivo 
 
Evaluar la relación existente entre la estructura del rodal y la eficiencia de crecimiento 
de los árboles que lo componen, así como su efecto sobre la eficiencia y productividad 
del rodal en su conjunto. 
 
 
1.2.1 Objetivos particulares 
 
1. Relación entre la dominancia de crecimiento, crecimiento y eficiencia de 
crecimiento en plantaciones de Pinus taeda. 
1.a. Evaluar la relación entre la evolución del patrón de dominancia de 
crecimiento y el crecimiento del rodal durante el desarrollo del mismo (patrón 
temporal). 
1.b. Evaluar la relación entre la evolución del patrón de dominancia de 
crecimiento y la eficiencia de crecimiento de árboles de distinto tamaño (en los 
extremos de la distribución diamétrica del rodal) y del rodal en su conjunto 
durante el desarrollo del mismo. 
 
2. Efecto del raleo sobre la dominancia de crecimiento, el crecimiento y la 
eficiencia de crecimiento en plantaciones de Pinus taeda. 
2.a. Evaluar el efecto del raleo sobre la relación entre la dominancia de 
crecimiento, el crecimiento y la eficiencia de crecimiento de rodales y los 
árboles individuales durante el desarrollo de los rodales. 
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1.3 Hipótesis 
 
La caída en el crecimiento de un rodal coincide con la aparición de la dominancia de 
crecimiento, lo cual implica un mayor consumo de recursos y de manera más eficiente 
por parte de los árboles de mayor tamaño (dominantes según la definición de Binkley 
2004) en comparación con los árboles de menor tamaño. Esta dominancia sobre los 
recursos se traduce en un mantenimiento de la eficiencia de crecimiento de los 
individuos dominantes, y una caída de la misma en los individuos dominados, 
resultando en una caída de la eficiencia de crecimiento del rodal en su conjunto con la 
consecuente caída del crecimiento. 
 
 
1.4 Predicciones 
 
De acuerdo a la hipótesis se plantearon las siguientes predicciones: 
 
1. Antes de alcanzar la máxima productividad del rodal, la dominancia de 
crecimiento (definida según Binkley (2004)) es inexistente o muy baja. Luego 
de este punto, la declinación de la productividad coincide con la aparición o 
aumento de la dominancia de crecimiento, y ésta se vuelve creciente a partir de 
este momento. 
2. Previo al momento de máxima productividad, cuando la dominancia de 
crecimiento es baja o nula, todos los individuos de un rodal tienen la misma 
eficiencia de crecimiento. El aumento de la dominancia de crecimiento lleva a 
una disminución de la eficiencia de crecimiento de los árboles suprimidos y del 
rodal. Los árboles de mayor tamaño mantienen niveles de eficiencia de 
crecimiento similares a los que tenían previo a alcanzar la máxima 
productividad. 
3. El raleo “por lo bajo” (eliminación de individuos de menor porte) disminuye los 
niveles de dominancia de crecimiento de los rodales raleados, como 
consecuencia de esto la eficiencia de crecimiento de los rodales raleados es 
mayor que la de rodales sin raleo. 
4. Cuanto mayor es la dominancia de crecimiento en un rodal, mayor es la 
diferencia en la eficiencia de crecimiento entre individuos dominantes y 
suprimidos. 
 
Aunque los trabajos mencionados proporcionan evidencia importante a favor de la 
hipótesis, ningún estudio ha puesto a prueba la hipótesis completa (crecimiento a nivel 
de rodal-apertura del dosel-niveles de dominancia de crecimiento-eficiencia en el uso 
de los recursos (o de crecimiento) de árboles de diferentes tamaños). Por lo expuesto, 
poner a prueba esta hipótesis aportará conocimientos valiosos para comprender por qué 
disminuye el crecimiento de los rodales forestales. Esto es fundamental no sólo desde 
un punto de vista teórico, sino también para el manejo forestal. La comprensión de este 
patrón permitiría desarrollar estrategias de manejo que conduzcan a retrasar el momento 
de declinación de la productividad durante el desarrollo de un bosque o plantación y, 
resulta fundamental para la predicción del crecimiento y rendimiento de plantaciones 
forestales. 
 
  
 
2. Materiales y Métodos 
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2.1 Materiales y Métodos 
 
Para poner a prueba la hipótesis planteada se debe conocer, para distintos momentos de 
desarrollo del rodal, la dominancia de crecimiento y la eficiencia de crecimiento del 
rodal y de individuos de distinto tamaño, y comparar estas variables con el patrón de 
crecimiento del rodal. Para ello se utilizaron remediciones de 21 años de parcelas de un 
ensayo de oportunidad e intensidad de raleo y datos de muestreo de biomasa de 
individuos de P. taeda. En base a la variación en el diámetro y altura total de los 
individuos se realizó un análisis retrospectivo de la productividad en biomasa del fuste. 
Para estimar la dominancia de crecimiento y la eficiencia de crecimiento se calculó la 
biomasa del fuste y foliar de todos los individuos del rodal. La biomasa correspondiente 
a cada compartimiento se estimó en base a modelos alométricos. Los datos utilizados en 
el presente estudio corresponden a una combinación de distintas bases de datos de la 
Estación Experimental Agropecuaria Montecarlo perteneciente al Instituto Nacional de 
Tecnología Agropecuaria (INTA). 
 
 
2.2 Sistema de estudio 
 
La región mesopotámica de Argentina posee un gran potencial forestal y es la principal 
zona de bosques cultivados del país. Según datos de la Dirección de Producción 
Forestal (Ministerio de Agricultura, Ganadería y Pesca de la Nación), la República 
Argentina posee aproximadamente 1.100.000 ha de bosques de cultivo, de las cuáles el 
30% (aprox. 330.000 ha) se hallan en la provincia de Misiones. De la superficie 
forestada en Misiones el género Pinus spp. representa el 93% (aprox. 307.000 ha) de la 
superficie (Fuente: Mapa de Plantaciones Forestales, Área SIG e Inventario Forestal, 
Dirección de Producción Forestal, Ministerio de Agricultura, Ganadería y Pesca de la 
Nación) y, dentro del género, P. taeda es la especie de mayor importancia forestal en la 
provincia y el país. 
 
En los últimos años el manejo de las plantaciones forestales en la provincia de Misiones 
se ha intensificado, orientando la producción hacia la maximización de madera con 
destino a aserrío y/o debobinado. Este tipo de manejo contempla básicamente la 
realización de raleos y podas a lo largo del turno en sistemas forestales puros y en 
sistemas silvopastoriles. Generalmente, en las plantaciones forestales puras orientadas a 
la producción de madera para aserrío y/o debobinado el manejo consiste básicamente en 
la realización de hasta tres raleos, con remoción cercana al 33% del área basal en cada 
intervención hasta alcanzar una densidad final aproximada de 500 plantas por hectárea, 
y podas que llegan hasta los 5 metros de altura. Por otro lado, algunas empresas 
papeleras han vuelto a una estrategia de maximización del volumen en las plantaciones, 
con densidad de plantación de 2000 plantas por hectárea, un raleo a los 8-9 años de 
edad y tala rasa cerca de los 14 años de edad. En los sistemas silvopastoriles el manejo 
contempla mayor cantidad de raleos, más intensos (remoción cercana al 66% del área 
basal en cada intervención) y tempranos, y podas hasta 7 metros de altura. Debido a que 
la calidad del material genético de P. taeda disponible hoy en día no permite bajar de 
manera drástica la densidad de plantación, primero se realizan uno o dos raleos a 
pérdida hasta reducir la densidad a 400 plantas por hectárea al momento de la última 
poda (4-5 años de edad), y luego uno o dos raleos comerciales hasta alcanzar una 
densidad final aproximada de 100 plantas por hectárea (Colcombet et al. 2010; Fassola, 
comunicación personal). 
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2.3 Descripción del ensayo de oportunidad e intensidad de raleo 
 
El ensayo de oportunidad e intensidad de raleo se instaló en 1992 en una plantación de 
P. taeda L. origen Columbia de 5 años de edad y una densidad de plantación de 1736 
plantas por hectárea (plha-1) (distancia de plantación: 2,4 m x 2,4 m), localizada al norte 
de la provincia de Misiones, en el municipio de Wanda, departamento Iguazú (Crechi et 
al. 2001). El clima de la región se caracteriza por una temperatura media anual de 21ºC 
(Olinuck 1995), con precipitaciones de aproximadamente 2000 mm anuales, con 
régimen isohigro (Correa de Temchuk et al. 2003). El suelo pertenece al gran grupo de 
los Kandiudultes (Soil Survey Staff 2006). Sus principales características son: 
profundidad efectiva mayor a 2 metros, secuencia de horizontes A-Bt-C, color rojo y 
textura arcillosa en todo el perfil, libre de pedregosidad y fragmentos gruesos, 
permeabilidad moderada, bien drenado y relativamente insaturado. De acuerdo al primer 
relevamiento edafológico de la provincia, este tipo de suelo pertenece a la unidad 
cartográfica 9 (Mancini et al. 1964). El índice de sitio para el ensayo a la edad base de 
15 años es de 23,5 (IS15=23,5). 
 
El ensayo de raleo combinaba dos intensidades y tres oportunidades de raleo definidas 
de la siguiente manera: raleos cada dos, cuatro y seis años, en los cuales se dejó en pie 
aproximadamente el 66% del área basal de las parcelas testigo de cada bloque; y raleos 
cada dos, cuatro y seis años en los cuales se dejó en pie aproximadamente el 33% del 
área basal de las parcelas testigo de cada bloque (seis tratamientos de raleo más el 
tratamiento testigo). Se utilizó un diseño en bloques (tres bloques) completos al azar 
desbalanceado. En cada bloque se instalaron dos parcelas testigo y una parcela 
correspondiente a cada uno de los seis tratamientos (24 parcelas en total). El tamaño de 
las parcelas sin bordura fue de 864 m², con borduras perimetrales cuádruples, dobles 
entre parcelas y triples entre bloques, ocupando una superficie total de 5 hectáreas 
(Crechi et al. 2001). 
 
Del total del ensayo se utilizaron las parcelas testigos (sin raleo) (de aquí en adelante 
tratamiento testigo) y un tratamiento de raleo (de aquí en adelante tratamiento raleo), 
que a priori representaron parcelas con distintos grados de dominancia. El tratamiento 
raleo utilizado representa extracciones medias a largo plazo y contempló raleos cada 6 
años, en el cual en cada intervención se dejó en pie aproximadamente el 66% del área 
basal de la parcela testigo (Cuadro 1). 
 
El tipo de raleo realizado fue por lo bajo, con el siguiente orden de extracción: árboles 
muertos y moribundos, árboles suprimidos, árboles intermedios y árboles codominantes 
defectuosos (bifurcados y quebrados) de acuerdo a la clasificación de árboles de Kraf 
descripta por Daniel et al. (1982). Los raleos se realizaron, excepto en el año 2006, entre 
los meses de junio-septiembre hasta un mes después de las remediciones 
correspondientes. En el año 2006 el raleo se realizó a fines de diciembre de 2006 y 
principios de enero 2007. 
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Cuadro 1. Densidad y área basal (G) de los tratamientos del ensayo de oportunidad e intensidad 
de raleo en Pinus taeda utilizados en el presente estudio. Valores entre paréntesis indican un 
desvío estándar. 
  Tratamiento Testigo Tratamiento raleo 
Edad Situación Densidad (plantas/hectárea) 
G viva 
(m2/hectárea) 
Densidad 
(plantas/hectárea) 
G viva 
(m2/hectárea) 
5 Pre raleo 1563 (±72) 27,7 (±1,65) 1601 (±29) 26,7 (±2,01) 
5 Post raleo ---- ---- 885 (±21) 18,2 (±1,30) 
7  1539 (±84) 38,3 (±1,62) 883 (±24) 28,8 (±2,18) 
9  1462 (±73) 46,1 (±1,58) 883 (±24) 37,9 (±1,82) 
11 Pre raleo 1366 (±61) 50,3 (±1,52) 876 (±29) 43,8 (±1,74) 
11 Post raleo ---- ---- 631 (±32) 34,1 (±0,84) 
13  1225 (±73) 51,0 (±2,08) 621 (±29) 36,6 (±0,69) 
15  1080 (±55) 50,8 (±1,71) 602 (±11) 39,7 (±0,78) 
17 Pre raleo 1025 (±63) 53,2 (±2,74) 579 (±20) 43,0 (±0,74) 
17 Post raleo ---- ---- 398 (±18) 34,0 (±0,69) 
19  913 (±85) 51,9 (±3,57) 398 (±18) 36,5 (±0,78) 
21  861 (±84) 52,7 (±3,57) 398 (±18) 39,0 (±1,01) 
 
 
El ensayo fue medido cada dos años a partir del quinto año de edad, momento en el cual 
se aplicó el primer raleo a todos los tratamientos. En cada remedición se midió el 
diámetro a 1,30 metros de altura (d) de todos los individuos y la altura total (h) de una 
submuestra de árboles distribuidos en todo el rango de distribución diamétrica de cada 
parcela (Cuadro 2) (Clutter et al. 1983, Prodan et al. 1997). La altura de los árboles no 
medidos se estimó utilizando modelos de altura ajustados a partir de la submuestra de 
altura. Las mediciones se realizaron entre los meses de junio-agosto (invierno) excepto 
en la instalación del ensayo que se efectuó durante el mes de mayo. 
 
 
Cuadro 2. Estadística descriptiva de las submuestras de altura del tratamiento testigo y del 
tratamiento raleo distribuidas por edad. Con estas submuestras se ajustó el modelo de Curtis 
para estimar la altura de los individuos. 
 Tratamiento testigo Tratamiento raleo 
   d (cm) h (m)   d (cm) h (m) 
Edad N n mín. d  máx. mín. h  máx. N n mín. d  máx. mín. h  máx.
5 810 59 3,2 13,5 21,8 4,8 8,9 11,7 415 30 5,0 13,8 24,2 5,2 8,8 12,5
7 798 61 8,0 18,3 27,6 10,1 12,4 15,9 229 34 15,5 20,9 28,3 10,3 12,5 15,1
9 758 60 7,7 20,7 33,5 10,5 15,5 19,0 229 29 15,4 24,3 34,3 12,5 15,4 19,0
11 708 60 10,4 23,4 38,9 14,6 19,2 23,3 227 21 17,0 29,0 37,3 14,3 18,6 21,6
13 635 41 15,5 25,2 40,0 18,9 22,3 25,6 161 21 17,5 27,9 40,5 17,7 21,1 24,6
15 560 126 14,5 26,9 44,7 18,8 23,6 28,3 156 58 17,2 31,1 43,8 19,2 23,4 26,4
17 531 61 16,8 28,1 43,7 21,0 25,5 29,4 150 30 19,3 31,7 45,8 20,2 25,1 28,8
19 473 60 15,4 27,5 45,0 21,8 26,5 29,7 103 30 25,5 34,9 53,1 23,6 26,7 29,4
21 446 56 17,0 28,6 46,5 22,5 28,1 32,3 103 30 23,5 35,9 50,0 24,4 28,0 31,3
N: número total de árboles del cual se obtuvo la submuestra de altura (corresponde a la suma de árboles 
de todas las parcelas de cada tratamiento); n: número de árboles de la submuestra de altura, d: diámetro a 
1,30 m de altura; h: altura total; mín.: mínimo; máx.: máximo; d : diámetro medio a 1,30 m de altura de 
la submuestra de altura y h : altura total media de la la submuestra de altura. La submuestra de altura 
presentada en el Cuadro corresponde únicamente a los tratamientos del ensayo utilizados en el presente 
estudio. 
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2.4 Estimación de la biomasa 
 
Para estimar la biomasa de los árboles generalmente se siguen métodos indirectos 
empleando modelos de biomasa ajustados mediante técnicas de regresión a partir del 
diámetro a 1,30 m de altura (d) y la altura total del individuo (h) (Parresol 1999). La 
biomasa de fuste (Bf ) y la biomasa de hojas (Bh) de los árboles de P. taeda se estimaron 
utilizando los modelos ajustados por Fassola et al. (trabajo inédito). Estos modelos 
cumplen con la condición de aditividad, característica deseable en los modelos de 
biomasa (Parresol 1999). Para el tratamiento testigo se utilizaron los modelos [3] y [4] 
adecuados para rodales “sin manejo” y para el tratamiento raleo los modelos [5] y [6] 
correspondientes al manejo “antiguo” (Fassola et al. trabajo inédito) que se corresponde 
con las condiciones de manejo del tratamiento raleo. 
 
171,1))ln(291,1)ln(790,1461,4exp( ××+×+−= hdBf       [3] 
106,1))ln(345,1)ln(549,2782,1exp( ××−×+−= hdBh       [4] 
013,1))ln(924,1)ln(499,1423,5exp( ××+×+−= hdBf       [5] 
062,1))ln(769,0)ln(040,2470,1exp( ××−×+−= hdBh       [6] 
donde Bf es la biomasa de fuste total sin corteza en kg; Bh es la biomasa de hojas en kg; 
d es el diámetro a 1,30 m de altura en cm; h es la altura total en m y ln es el logaritmo 
natural. 
 
La altura total de los individuos se estimó a partir del modelo de Curtis (1967) que 
relaciona la altura total de cada individuo con el diámetro y la edad. Para cada 
tratamiento se ajustó el modelo [7] con los pares de datos altura-diámetro de la 
submuestra de altura obtenida en cada remedición de las parcelas y la edad (Cuadro 2). 
El modelo se ajustó por regresión no lineal mediante el algoritmo de Gauss-Newton y 
en ambos tratamientos se obtuvieron ajustes satisfactorios (Cuadro 3). 
 
)14
1
3
1
21 )(exp(
−−− ⋅⋅+⋅+⋅⋅= tdbtbdbbh       [7] 
donde h es la altura a total en m; d es el diámetro a 1,30 m de altura en cm; t es la edad 
en años y b1, b2, b3 y b4 son parámetros del modelo. 
 
La biomasa de fuste y la biomasa de hojas por unidad de superficie (Mgha-1) se estimó 
como la sumatoria de la biomasa del fuste u hojas de cada individuo de la parcela 
referida la superficie de la misma a la hectárea (Baskerville 1965). 
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Cuadro 3. Parámetros y estadísticos obtenidos en el ajuste del modelo de Curtis para el 
tratamiento testigo y el tratamiento raleo. En ambos casos el modelo se ajustó por regresión no 
lineal. 
 Parámetros 
Tratamiento b1 b2 b3 b4
Testigo 54,2994 -8,8052 -8,4319 31,7536 
Raleo 53,8904 -10,5528 -8,6855 43,5017 
 
 Estadísticos de ajuste 
Tratamiento N R2adj. Sxy 
Testigo 584 97,2 1,069 
Raleo 283 96,6 1,201 
bi = parámetros del modelo; n: número de 
observaciones; R2adj.: coeficiente de 
determinación ajustado (%); Sxy: error estándar 
de la estimación (m). 
 
 
2.5 Cuantificación de la producción y productividad 
 
Se estimó la producción, la productividad y el crecimiento o productividad relativa. La 
productividad y el crecimiento relativo se examinaron a nivel de rodal y por categorías 
de tamaños en el rodal. Para definir las categorías de tamaño, para cada edad t se 
dispusieron los n individuos ordenados de manera ascendente de acuerdo a la biomasa 
de fuste de cada individuo y se dividieron en cinco categorías de tamaño, cada una 
representando el 20% del total de la biomasa del rodal. En los análisis se tuvo en cuenta 
el 20% mayor, el 20% intermedio y el 20% menor de los individuos. 
 
La producción se cuantificó a partir de la producción bruta (Pt; Mgha-1) de los rodales 
de P. taeda como la suma de la biomasa de madera del fuste viva, muerta y cortada 
hasta la edad t por unidad de superficie [8]: 
 
tctmtvt BfBfBfP ++=       [8] 
donde Pt es la producción de madera del fuste a la edad t en Mgha-1; Bfvt es la biomasa 
viva de madera del fuste acumulada hasta la edad t en Mgha-1; Bfmt es la biomasa 
muerta de madera del fuste acumulada hasta la edad t en Mgha-1 y Bfct es la biomasa 
cortada de madera del fuste acumulada hasta la edad t en Mgha-1. La biomasa muerta 
estuvo representada por la biomasa de los árboles al momento del primer inventario, es 
decir a la edad t-2, muertos durante el período de crecimiento. La biomasa muerta 
previo a la primera medición (año 1992) no fue considerada. La biomasa cortada 
representa la biomasa de árboles al momento del primer inventario cortados durante 
cada operación de raleo. 
 
La productividad a cada edad se cuantificó a partir de la productividad bruta (Prt: Mgha-
1año-1) como el crecimiento bruto anual de la biomasa inicial (Beers 1962, Marquis y 
Beers 1969). En primer lugar, se calculó el incremento periódico bruto entre dos 
mediciones sucesivas. Luego, se obtuvo el incremento periódico bruto anual para cada 
edad dividiendo el incremento periódico por el tiempo transcurrido entre dos 
mediciones sucesivas (dos años) (Husch et al. 2003) [9]: 
 
 17
 
2
2
22
−−−
−++
= tvc
t
t
m
t
t
tv
t
BfBfBfBf
Pr       [9] 
donde Prt es la productividad de madera del fuste a la edad t en Mgha-1año-1; Bfvt es la 
biomasa viva de madera del fuste al final del período de crecimiento en Mgha-1año-1; 
Bfmt es la biomasa de madera del fuste muerta durante el período de crecimiento en 
Mgha-1año-1; Bfct es la biomasa cortada de madera del fuste durante el período de 
crecimiento en Mgha-1año-1 y Bfvt-2 es la biomasa viva de madera del fuste al comienzo 
del período de crecimiento en Mgha-1año-1. 
 
Para cada tratamiento se analizó la correlación entre productividad bruta y biomasa 
foliar, y entre productividad bruta y eficiencia de crecimiento. Para ello se calculó el 
coeficiente de correlación de Pearson (r) y se evaluó la significancia del mismo con un 
nivel de significación del 0,05. 
 
El crecimiento relativo o productividad relativa (Crt) se definió como [10]: 
 
)( 2 tctmt
t
t ff
rr BBP
PC −−= −       [10] 
donde Crt es el crecimiento relativo a la edad t en MgMg-1año-1; Prt es la productividad 
de madera del fuste a la edad t en Mgha-1año-1; Pt-2 es la producción de madera del fuste 
a la edad t-2 en Mgha-1; Bfmt es la biomasa madera del fuste muerta hasta la edad t en 
Mgha-1 y Bfct es la biomasa cortada de madera del fuste hasta la edad t en Mgha-1. El 
denominador Pt - Bfmt-2 -Bfct-2 representa la biomasa de madera del fuste que estuvo 
presente al inicio del período de crecimiento y llega al final del período creciendo. 
 
Por otro lado, se estimó el crecimiento individual de los árboles (ci), necesario para la 
estimación de la dominancia de crecimiento. El mismo se cuantificó a partir del 
incremento periódico anual de los individuos como [11]: 
 
2
)( 2−−= tti bfbfc       [11] 
donde ci es el crecimiento del árbol i en kgaño-1; bft es la biomasa del fuste del árbol i al 
final del período de crecimiento en kg y bft-2 es la biomasa del fuste del árbol i al 
comienzo del período de crecimiento en kg. Para controlar que no existieran valores de 
crecimiento negativos cada árbol de la base de datos fue apareado con sus sucesivas 
remediciones. En los casos en los que se encontraron valores de crecimiento negativo 
los mismos fueron corregidos de la siguiente manera [12]: 
 
⎟⎠
⎞⎜⎝
⎛ −+= −+− 2222 tttt
dddd       [12] 
donde es dt es el diámetro a 1,30 m de altura a la edad t para la cual el crecimiento 
resultó negativo; dt-2 es el diámetro a 1,30 m de altura a la edad correspondiente a la 
remedición anterior a la edad t y dt+2 es el diámetro a 1,30 m de altura a la edad 
correspondiente a la remedición posterior a la edad t. Luego, el nuevo valor de dt se 
utilizó para la estimación de la altura, la biomasa de fuste y hojas del individuo. 
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2.6 Cálculo de la dominancia de crecimiento 
 
La dominancia de crecimiento se definió siguiendo la metodología propuesta por 
Binkley (2004). Si bien, generalmente los árboles se clasifican en dominantes, 
codominantes, intermedios y suprimidos de acuerdo a la posición relativa que ocupan 
sus copas dentro del dosel (Daniel et al. 1982, Oliver y Larson 1996), esta clasificación 
no tiene en cuenta la competencia entre los individuos por el uso de los recursos. 
Binkley (2004) presentó una definición funcional de la dominancia (dominancia de 
crecimiento de aquí en adelante (Binkley et al. 2006)) enfocada en la competencia y uso 
de los recursos de los individuos a partir de la comparación entre la distribución 
acumulada de la biomasa y la distribución acumulada del crecimiento (Ver 
Introducción). 
 
Para la estimación de la dominancia de crecimiento (Dc) de cada período de crecimiento 
se dispusieron los n valores de biomasa de fuste individual a la edad t, ordenados de 
menor a mayor, apareados con el crecimiento de cada individuo entre la edad t y t+2. 
Para cada individuo se calculó la proporción de biomasa del fuste acumulada (Pb) y de 
crecimiento acumulado (Pc) como: ∑∑
==
=
n
i
i
i
i
ii xxPx
11
donde Pxi es la proporción que 
representa la cantidad acumulada de la variable x (biomasa o crecimiento) hasta el i-
ésimo lugar respecto de la cantidad total de la variable, ∑  es la cantidad acumulada 
de la variable x (biomasa o crecimiento) hasta el i-ésimo lugar,  es la cantidad total 
acumulada en la parcela de la variable x (biomasa o crecimiento). Para estos cálculos se 
tuvo en cuenta la biomasa del fuste y el crecimiento de los árboles vivos al inicio y final 
del período de crecimiento considerado (Figura 1). 
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La dominancia de crecimiento se evaluó gráfica y analíticamente. Gráficamente, la 
distribución de la proporción del crecimiento acumulado se comparó con la distribución 
de la proporción de biomasa acumulada en un gráfico x-y. En este gráfico la 
dominancia de crecimiento puede observarse como el grado de curvatura de la curva de 
dominancia de crecimiento (relación proporción de crecimiento-proporción de 
biomasa). Así, cuando los puntos caen sobre una recta 1:1 no existe dominancia de 
crecimiento, la concavidad hacia abajo de la curva indica dominancia revertida (la curva 
se ubica por encima de la línea 1:1) y la concavidad hacia arriba (la curva se ubica por 
debajo de la línea 1:1) dominancia de crecimiento. Por lo tanto, en un rodal sin 
dominancia de crecimiento el aporte porcentual al crecimiento del fuste que hace un 
determinado grupo de árboles es igual al porcentaje que esos individuos representan de 
la biomasa de fustes del rodal. En un rodal con dominancia el aporte porcentual en 
crecimiento que hace un determinado grupo de árboles - ahora dominantes - será mayor 
al porcentaje que esos individuos representan de la biomasa de fustes del rodal (Figura 
1). A mayor concavidad hacia abajo o hacia arriba, o sea cuanto mayor es la diferencia 
entre lo que un grupo de individuos representa en biomasa y lo que aporta en 
crecimiento, mayor es el grado de dominancia revertida o dominancia de crecimiento, 
respectivamente. 
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Figura 1. Estimación de dominancia de crecimiento: para evaluar la dominancia de crecimiento 
los árboles de un rodal son ordenados por tamaño, de menor a mayor, y la distribución 
acumulada de la biomasa es comparada con la distribución acumulada del crecimiento en 
biomasa del fuste en un gráfico x-y. En un rodal sin dominancia de crecimiento el porcentaje del 
crecimiento que representa un determinado grupo de árboles es igual al porcentaje que esos 
individuos representan de la biomasa (recta 1:1). En un rodal con dominancia de crecimiento el 
aporte porcentual en crecimiento que realizan los árboles más grandes es mayor al porcentaje 
que esos individuos representan de la biomasa de fustes del rodal (en el medio). En un rodal con 
dominancia de crecimiento revertida el aporte porcentual en crecimiento que realizan los árboles 
más chicos es mayor al porcentaje que representan de la biomasa (abajo). (Figura modificada de 
Binkley et al. 2006). 
 
 
Analíticamente, la dominancia de crecimiento se analizó calculando dos coeficientes de 
dominancia de crecimiento similares al coeficiente de Gini. El coeficiente de Gini es, 
junto al coeficiente de variación (CV%), recomendado como medida de desigualdad o 
variabilidad en el tamaño de los árboles (Weiner y Solbrig 1984, Weiner 1990). 
Conceptualmente, al igual que el coeficiente de Gini, ambos coeficientes de dominancia 
representan el área entre la recta 1:1 y la curva de dominancia de crecimiento (área 
sombreada de la Figura 2) como proporción del área por debajo de la línea 1:1 (Figura 
2). Ambos coeficientes de dominancia de crecimiento pueden variar entre -1 y 1 y serán 
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tanto más grandes cuanto mayor sea la dominancia de crecimiento. Valores negativos de 
los coeficientes indican dominancia revertida, siendo la máxima dominancia revertida 
igual a -1. Un coeficiente igual a cero indica que no existe dominancia de crecimiento y 
valores positivos indican dominancia de crecimiento, siendo la máxima dominancia 
igual a 1 y tanto más importante cuanto más se acerque a 1. 
 
El primer coeficiente se denominó coeficiente de dominancia de crecimiento (CDc) y se 
calculó a partir de una modificación en la fórmula de cálculo del coeficiente de Gini. Se 
reemplazó la variable 
n
iPi
n
i
=∑−
=
1
1
, que denota la proporción de observaciones hasta el i-
ésimo lugar respecto al número total de observaciones, por la variable ∑∑
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i
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i
i
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donde Pbi es la proporción que representa la biomasa de fuste (Bf) acumulada hasta el i-
ésimo lugar respecto de la biomasa de fuste total de una parcela. Finalmente el 
coeficiente de dominancia de crecimiento (CDc) se calculó como [13]. Conforme a esta 
fórmula, el coeficiente CDc se basa en la suma de las diferencias (Pbi -Pci), es decir, en 
la diferencia entre lo que un individuo representa en biomasa y lo que representa en 
crecimiento. Con el propósito de estandarizar el valor de CDc al intervalo [0,1], la 
expresión anterior se divide entre 
n
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n
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=∑−
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1
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donde CDc es el coeficiente de dominancia de crecimiento; Pbi es la proporción que 
representa la biomasa de fuste acumulada hasta el i-ésimo lugar respecto de la biomasa 
de fuste total y Pci es la proporción que representa el crecimiento del fuste acumulado 
hasta el i-ésimo lugar respecto del crecimiento total. 
 
El segundo coeficiente, que se denominó coeficiente de dominancia de crecimiento 
geométrico (CDcg), se calculó como la suma y resta de superficies de áreas entre la recta 
1:1 y la curva de dominancia (Figura 2) como se indica en la ecuación [14]: 
 
2)()(2)()()()( 121212341213321 xxyyxxyyxxyyAAACDcg −⋅−−−⋅−+−⋅−=−+=       [14] 
donde CDcg es el coeficiente de dominancia de crecimiento geométrico; yi corresponde a 
valores de proporción de crecimiento y xi corresponde a valores de proporción de 
biomasa (Figura 2). 
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Figura 2. Coeficiente de dominancia de 
crecimiento. Para el cálculo de los 
coeficientes de dominancia de crecimiento 
se tuvo en cuenta la relación del área entre 
la recta 1:1 y la curva de dominancia de 
crecimiento (área sombreada) y el área por 
debajo del la recta 1:1. 
 
 
Para ambos tratamientos se evaluó si el coeficiente de dominancia de crecimiento a cada 
edad era distinto de cero. Para ello se realizó una prueba de t bilateral (Ho: CDc =0 y Ho: 
CDcg =0) con un nivel de significación del 0,05. Además, se evaluó la magnitud y 
sentido de la asociación entre productividad bruta y dominancia de crecimiento a partir 
un análisis de correlación. Para ello se calculó el coeficiente de correlación de Pearson 
(r) y se evaluó la significancia del mismo con un nivel de significación del 0,05. 
 
 
2.7 Cálculo de la eficiencia de crecimiento 
 
La eficiencia de crecimiento (Waring 1983) (Ec) se definió como el crecimiento anual 
en biomasa del fuste por unidad de biomasa foliar (Burkes et al. 2003), tanto a nivel 
individual [15] como a nivel de rodal [16]. 
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)2+(=
ti
ti
i bh
c
Ec       [15] 
donde Eci es la eficiencia de crecimiento del árbol i en kg[Madera]kg[Hojas]-1año-1; 
ci(t+2) es el crecimiento del árbol i entre la edad t y t+2 en kgaño-1 y bhi(t)  es la biomasa 
foliar del árbol i a la edad t en kg. 
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donde Ec es la eficiencia de crecimiento en Mg[Madera]Mg[Hojas]-1año-1; Pr(t+2) es la 
productividad entre la edad t y t+2 en m3 ha-1año-1 y Bh(t) es la biomasa foliar a la edad t 
en Mgha-1. 
 
A cada edad se comparó la Ec entre el tratamiento testigo y raleo a través de un análisis 
de la varianza con dos tratamientos (Ho: raleo - testigo=0) con un nivel de significación 
del 0,05 para el diseño en bloques completos al azar. Además, para cada tratamiento, se 
comparó la Ec por categorías de tamaño (el 20% mayor vs. el 20% menor de los 
individuos) a través de una prueba de t unilateral derecha para observaciones apareadas 
(Ho: Ec 20% mayor -Ec 20% menor<=0). También, se analizó la correlación entre la 
eficiencia de crecimiento a nivel de rodal y la dominancia de crecimiento, y entre la 
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diferencia de eficiencia de crecimiento entre individuos (20% de los individuos de 
mayor tamaño- el 20% de los individuos de menor tamaño) y la dominancia de 
crecimiento. En cada tratamiento se evaluó la significancia del coeficiente de 
correlación de Pearson (r) con un nivel de significación del 0,05. (Underwood 1997). 
 
En cada tratamiento se realizó una prueba de homogeneidad de pendientes, a través del 
uso de variables dummy o auxiliares, bajo la hipótesis de igualdad de pendientes entre 
las edades. Para ello, en cada tratamiento se ajustó mediante regresión lineal el modelo 
[17] utilizando la edad como variable de clasificación (8 niveles). A partir del modelo 
con variables dummy se compararon las pendientes (parámetro bi) correspondientes a 
cada edad. 
 
dDbDadDbDadDbDadDbDadbaEc •++...+•++•++•++•+= 2172171331331121129191     [17] 
donde Ec es la eficiencia de crecimiento; d es el diámetro a 1,30 m de altura (cm); a y b 
corresponden a los parámetros del nivel de referencia (7 años); Di representan las 
variables dummy o auxiliares correspondiente a las edades entre 9 y 21 años. Para cada 
tratamiento se evaluó la correlación lineal entre la pendiente de la relación Ec vs. d y la 
dominancia de crecimiento a través del coeficiente de correlación de Pearson. 
 
 
 
  
 
3. Resultados 
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3.1 Producción y productividad 
 
La producción (Pt) y productividad bruta (Prt) de biomasa del fuste de P. taeda 
mostraron patrones de comportamiento similares entre los tratamientos testigo y raleo, 
sin embargo, ambas variables resultaron mayores en el tratamiento testigo (Figura 3a y 
b). En promedio, a lo largo de todo el ciclo evaluado, la producción y productividad 
bruta del tratamiento raleo representaron el 70% (mín.: 56%, máx.: 79%) y 83% (mín.: 
63%, máx.: 92%) del tratamiento testigo, respectivamente. La producción aumentó en 
forma continua con la edad, mientras que la productividad aumentó con la edad hasta 
alcanzar un máximo y luego disminuyó en el tiempo (Figura 3a y b). 
 
En las parcelas testigo la producción bruta luego de 21 años fue 405 Mg ha-1 (388 - 422 
Mg ha-1) de madera en el fuste (Figura 3a). El 82% de la producción correspondió a 
biomasa viva y el 18% a biomasa muerta. Por otro lado, la productividad bruta resultó 
25,0 Mg ha-1año-1 (24,1 -25,8 Mg ha-1año-1) a los 7 años de edad, alcanzó un máximo de 
31,0 Mg ha-1año-1 (30,0-32,0 Mg ha-1año-1) a los 9 años de edad y un mínimo de 16,0 
Mg ha-1año-1 (14,6-17,3 Mg ha-1año-1) a los 21 años. Esto representa una caída del 49% 
(15,1 Mg ha-1año-1) respecto de la máxima productividad (Figura 3a). 
 
Por otro lado, las parcelas raleadas cada seis años acumularon a lo largo de 21 años 318 
Mg ha-1 (298 -338 Mg ha-1) de madera en el fuste (Figura 3b). El 71% de esta biomasa 
estuvo representada por biomasa viva, el 26% por biomasa raleada y el 3% por biomasa 
muerta. La productividad bruta resultó 15,6 Mg ha-1año-1 (12,8 -18,4 Mg ha-1año-1) a los 
7 años de edad, alcanzó un máximo de 23,6 Mg ha-1año-1 (22,1 -25,1 Mg ha-1año-1) a los 
11 años de edad y un mínimo de 14,4 Mg ha-1año-1 (12,1 -16,7 Mg ha-1año-1) a los 19 
años. Esto representa una caída del 39% (9,2 Mg ha-1año-1) respecto de la máxima 
productividad. A los 21 años la productividad bruta resultó 14,6 Mg ha-1año-1 (11,9 -
17,3 Mg ha-1año-1) (Figura 3b). 
 
En ambos tratamientos la productividad por clases de tamaño de individuos mostró un 
patrón similar entre las clases de tamaño y, entre éstas y el rodal (Figura 4a y b). Tal 
como ocurrió a nivel de rodal, la productividad bruta de las tres categorías de tamaño 
aumentó con la edad hasta alcanzar un máximo, y luego disminuyó con el desarrollo del 
rodal (Figura 4a y b). Además, los individuos de mayor tamaño siempre tuvieron la 
mayor productividad. Por otro lado, los individuos de menor tamaño siempre fueron los 
menos productivos del rodal, a excepción de los valores registrados a los 7 y 21 años de 
edad en el tratamiento raleo (Figura 4b). 
 
En el tratamiento testigo, el 20% de los individuos de menor tamaño alcanzaron una 
productividad máxima de 5,4 Mg ha-1año-1 (4,8-5,9 Mg ha-1año-1), el 20% intermedio de 
6,0 Mg ha-1año-1 (5,8-6,3 Mg ha-1año-1) y el 20% de mayor tamaño de 7,0 Mg ha-1año-1 
(6,5 - 7,4 Mg ha-1año-1) a los 9 años de edad (Figura 4a). Luego de la máxima 
productividad el 20% de los individuos más chicos tuvieron una productividad mínima 
de 2,2 Mg ha-1año-1 (2,1-2,3 Mg ha-1año-1), el 20% intermedio de 3,3 Mg ha-1año-1 (2,9 -
3,7 Mg ha-1año-1) y el 20% de mayor tamaño de 4,0 Mg ha-1año-1 (3,6 -4,5 Mg ha-1año-1) 
a los 21 años de edad (Figura 4a). Esto representa una caída en la productividad del 
59%, 45% y 42% para el 20% de los individuos de menor, intermedio y mayor tamaño, 
respectivamente. 
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Figura 3. Producción y productividad 
bruta de biomasa del fuste de parcelas 
de Pinus taeda sin y con intervención 
silvícola a lo largo de 21 años. 
Parcelas sin intervención silvícola (a) 
y parcelas con intervención silvícola 
(b). Las barras indican un desvío 
estándar de las variables. Biomasa 
muerta ; biomasa raleada ; 
biomasa viva ; productividad bruta 
testigo  y productividad bruta 
raleo  . 
 
 
Por otro lado, en el tratamiento de raleo, el 20% de los individuos de menor tamaño 
alcanzaron una productividad máxima de 4,0 Mg ha-1año-1 (3,9 -4,1 Mg ha-1año-1) a los 
9 años de edad, el 20% intermedio, de 4,8 Mg ha-1año-1 (3,7 -5 ,9 Mg ha-1año-1) y el 20% 
más grandes, de 5,7 Mg ha-1año-1 (4,8 -6 ,4 Mg ha-1año-1) a los 11 años de edad (Figura 
4b). Luego de la máxima productividad, el 20% de los individuos más chicos tuvieron 
una productividad mínima de 2,5 Mg ha-1año-1 (1,5 - 3,5 Mg ha-1año-1) a los 19 años, el 
20% intermedio y más grandes tuvieron una productividad mínima de 2,6 Mg ha-1año-1 
(2,5 - 2,7 Mg ha-1año-1) y 3,0 Mg ha-1año-1 (1,6 - 4,8 Mg ha-1año-1) a los 21 años, 
respectivamente. A los 21 años de edad la productividad bruta del 20% de los 
individuos menores resultó 2,5 Mg ha-1año-1 (2,3 -2 ,7 Mg ha-1año-1) (Figura 4b). Esto 
representa una caída entre la máxima y mínima productividad de 38%, 46% y 46% para 
el 20% de los individuos más chicos, intermedios y más grande, respectivamente. 
 
Tanto en el tratamiento testigo como en el de raleo se observó la tendencia del 
crecimiento relativo (Cr) a disminuir con la edad (Figura 5a). A nivel de rodal, el 
tratamiento raleo tuvo en promedio un Cr 44% mayor al tratamiento testigo (mín.: 34%, 
máx.: 65%). A los 7 años de edad el Cr del tratamiento raleo resultó 1,6 veces mayor 
(máxima diferencia), mientras que a los 21 años 1,4 veces mayor que el testigo. La 
mayor diferencia en el crecimiento relativo entre los dos tratamientos se dio en el 20% 
de los individuos de menor tamaño y disminuyó progresivamente en el 20% de los 
individuos de tamaño intermedio y en el 20% de los individuos más grandes. Los 
individuos de menor tamaño en el tratamiento raleo tuvieron en promedio un Cr 1,6 
veces mayor (mín.: 1,3, máx.: 2,0) que en el testigo. La clase intermedia en el 
tratamiento raleo tuvo un Cr 1,4 veces mayor (mín.: 1,3%, máx.: 1,6) y el 20% de los 
individuos de mayor tamaño tuvieron un Cr 1,3 veces mayor (mín.: 1,1, máx.: 1,5) al 
tratamiento testigo. 
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Figura 4. Productividad bruta de 
biomasa del fuste por categoría de 
tamaño de árboles en parcelas de Pinus 
taeda sin y con intervención silvícola. 
Los individuos fueron ordenados de 
menor a mayor de acuerdo a la biomasa 
del fuste de cada individuo y divididos 
en 5 categorías cada una representando 
el 20% del total de la biomasa del rodal. 
Parcelas sin intervención silvícola (a) y 
parcelas con intervención silvícola (b). 
Las barras representan un desvío 
estándar para la productividad. 
 
 
Además las diferencias en el Cr entre el 20% de los árboles más chicos y más grandes 
resultaron menores en el tratamiento raleo (Figura 5b y c). A su vez, en el tratamiento 
testigo el Cr del 20% de los árboles más grandes en relación al 20% más chico aumentó 
con la edad, mientras que en el tratamiento raleo no presentó un patrón regular (Figura 
5b y c). En el tratamiento raleo el 20% de los individuos más grandes resultaron en 
promedio 1,2 veces más eficientes que el 20% de los individuos más chicos (mín.: 1,0 a 
los 7 y 21 años, máx.: 1,4 veces a los 11 años), mientras que en el tratamiento testigo 
resultaron 1,4 veces más eficientes (mín.: 1,3 veces a los 7 años, máx.: 1,7 veces a los 
21 años) (Figura 5b y c). 
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Figura 5. Crecimiento relativo de biomasa del fuste de rodales de Pinus taeda sin y con 
intervención silvícola (a). Crecimiento relativo de biomasa del fuste por categoría de tamaño de 
árboles y relación entre la eficiencia de crecimiento (Ec) entre árboles grandes y chicos en 
rodales sin intervención silvícola (b) y rodales con intervención silvícola (c). Las barras 
representan un desvío estándar. 
 
 
3.2 Biomasa foliar 
 
La biomasa foliar (Bh) del tratamiento testigo de P. taeda mostró una tendencia a 
disminuir con la edad luego de alcanzar un máximo (Figura 6). La biomasa foliar a los 5 
años de edad fue de 16,5 Mg[hoja]ha-1 (15,5-17,5 Mg[hoja]ha-1) y, a partir de esta edad, 
disminuyó hasta alcanzar un mínimo de 8,9 Mg[hoja]ha-1 (8,3-9,5 Mg[hoja]ha-1) a los 
21 años de edad (Figura 6). Esto representó una caída del 46% (7,6 Mg[hoja]ha-1) en la 
biomasa foliar respecto de la máxima biomasa foliar alcanzada. 
 
La dinámica foliar del tratamiento raleo estuvo afectada por las intervenciones de raleo 
y la edad (Figura 6). Previo al primer raleo, a los 5 años de edad, la biomasa foliar era 
de 15,8 Mg[hoja]ha-1 (12,6-19,9 Mg[hoja]ha-1). Luego del primer raleo, la biomasa 
foliar alcanzó una biomasa de 16,2 Mg[hoja]ha-1 (14,6-17,8 Mg[hoja]ha-1) a los 11 años 
de edad, la cual es una biomasa similar a la que tenía previamente al raleo. A partir de 
los 11 años y en cada intervención de raleo el rodal nunca volvió a alcanzar la biomasa 
foliar que tenía previo al raleo. Por lo tanto, a partir de los 11 años de edad la biomasa 
foliar disminuyó con cada intervención de raleo. A los 21 años de edad la biomasa foliar 
resultó 10,8 Mg[hoja]ha-1 (10,1-11,5 Mg[hoja]ha-1) (Figura 6). 
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Figura 6. Biomasa foliar de parcelas de 
Pinus taeda sin y con intervención 
silvícola a lo largo de 21 años. Las barras 
representan un desvío estándar de la 
variable. Las flechas indican las edades en 
las cuales se realizaron los raleos. Los 
raleos se realizaron, excepto a los 17 años, 
entre los meses de junio - septiembre. 
 
 
 
Tanto para los rodales no raleados como para los raleados, la biomasa foliar y la 
productividad bruta estuvieron linealmente asociadas (Figura 7). El coeficiente de 
correlación de Pearson (r) resultó 0,81 (n=48; p-valor=<0,000) para el tratamiento 
testigo, 0,93 (n=24; p-valor=<0,000) para el tratamiento raleo y 0,75 (n=72; p-
valor=<0,000) para ambos tratamientos en conjunto con un nivel de significación del 
0,05 (Figura 7). Para un mismo valor de biomasa foliar, la productividad de fuste fue 
mayor en el tratamiento testigo que en el raleado. 
 
 
 
 
 
 
Figura 7. Correlación lineal entre 
productividad bruta a la edad(t) y biomasa 
foliar a la edad(t-2) en pareclas de Pinus 
taeda sin y con intervención silvícola. 
r =coeficiente de correlación de Pearson. 
La línea punteada corresponde al análisis 
de ambos tratamientos en conjunto. * 
Correlación significativa con un nivel de 
significación de α= 0,05. 
 
 
3.3 Dominancia de crecimiento 
 
En las parcelas testigos la dominancia de crecimiento aumentó en forma continua con el 
desarrollo del rodal desde los 7 a los 21 años de edad, excepto a los 9 años cuando se 
observó una pequeña caída en la dominancia (Figura 8a). Sin embargo, el incremento en 
la dominancia resultó muy leve. A los 7 años de edad el 20% de los individuos de 
menor tamaño (ordenados de menor a mayor según la biomasa de fuste) aportaron 
aproximadamente el 16% del crecimiento del rodal y el 20% de los individuos de mayor 
tamaño aportaron el 23% del crecimiento. Al momento de máxima productividad (9 
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años de edad) la dominancia de crecimiento se mantuvo en niveles muy similares a los 
del período anterior. A los 15 años de edad el 20% de los individuos más chicos 
aportaron el 16% del crecimiento y el 20% de los individuos más grandes el 25%. Por 
último, a los 21 años de edad el 20% de los individuos de menor tamaño aportaron el 
14% del crecimiento del rodal y el 20% de los individuos de mayor tamaño el 25% 
(Figura 8a). 
 
 
 
Figura 8. Análisis de dominancia de crecimiento siguiendo la metodología descripta por Binkley 
(2004): (a) y (b) relación entre el crecimiento en biomasa del fuste acumulado y biomasa del 
fuste acumulada en parcelas de Pinus taeda sin y con intervención silvícola, respectivamente. 
Cuando los puntos caen sobre la línea de 1:1, no existe dominancia, mientras que una relación 
cóncava hacia abajo indica dominancia, que se acrecienta a medida que aumenta la concavidad. 
Cada curva es el promedio de seis parcelas en el caso del tratamiento testigo y de tres parcelas 
en el caso del tratamiento raleo; (c) Coeficiente de dominancia de crecimiento en función de la 
edad. 
 
 
Por otro lado, en las parcelas raleadas la dominancia de crecimiento aumentó hasta los 
11 años de edad, se mantuvo constante entre los 11 y 15 años, y a partir de los 15 años 
disminuyó con el desarrollo del rodal (Figura 8b). A los 7 años de edad la dominancia 
resultó prácticamente nula, el 20% de los individuos de menor tamaño aportaron el 19% 
del crecimiento del rodal y el 20% de los individuos más grandes aportaron el 21% del 
crecimiento. A los 11 años de edad el 20% de los individuos de menor tamaño 
aportaron el 16% del crecimiento del rodal y el 20% de mayor tamaño el 24% del 
crecimiento. A los 17 años se produjo una caída en la dominancia y el 20% de los 
individuos de menor tamaño aportaron aproximadamente el 17% del crecimiento del 
rodal y el 20% de los individuos de mayor tamaño el 21% del crecimiento. A los 19 
años se observó un pequeño aumento de la dominancia, mientras el 20% de los 
individuos de menor tamaño aportaron el 17% del crecimiento del rodal, el 20% de los 
individuos de mayor tamaño el 26% del crecimiento. Por último, a los 21 años de edad 
la dominancia disminuyó a niveles similares a los que tenía a los 7 años de edad; el 20% 
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menor aportaron el 19% del crecimiento del rodal y el 20% mayor aportaron el 20% del 
crecimiento (Figura 8b). 
 
La dominancia de crecimiento resultó menor en el tratamiento raleo que en el testigo y 
estuvo influenciada por las intervenciones de raleo (Cuadro 4). El coeficiente de 
dominancia de crecimiento (CDc) y el coeficiente de dominancia de crecimiento 
geométrico (CDcg) mostraron el mismo patrón, pero, este último resultó levemente 
inferior. En algunas edades tanto el CDc como el CDcg mostraron una variación 
importante. En el tratamiento testigo, el CV% del coeficiente de dominancia resultó 
mayor al 30% a los 7, 9 y 19 años de edad. En el tratamiento raleo, el CV% fue mayor 
al 30% a los 9 y 19 años de edad y al 200% a los 7 y 21 años de edad (Cuadro 4). En el 
tratamiento testigo los coeficientes de dominancia resultaron siempre distintos de cero 
(prueba de t bilateral), mientras que en el tratamiento raleo los coeficientes de 
dominancia no resultaron distintos de cero a los 7, 9, 19 y 21 años de edad con un nivel 
de significación del 0,05. El máximo CDc en el tratamiento testigo resultó 0,131 a los 21 
años de edad y el mínimo 0,053 a los 9 años de edad, mientras que en el tratamiento 
raleo el máximo CDc resultó 0,065 a los 11 años de edad y el mínimo 0,004 a los 21 
años de edad (Cuadro 4). 
 
 
Cuadro 4. Coeficientes de dominancia de crecimiento para parcelas de Pinus taeda sin y con 
intervención silvícola. El coeficiente de dominancia de crecimiento varía entre -1 (dominancia 
completamente revertida) y 1 (máxima dominancia). El valor 0 indica que no existe dominancia 
de crecimiento. 
 Coeficiente de dominancia de crecimiento 
Tratamiento Testigo Tratamiento Raleo Edad 
(años) CDc CDcg CDc CDcg
7 0,068 (±0,025)* 0,055 (±0,021)* 0,010 (±0,024) 0,008 (±0,021) 
9 0,053 (±0,025)* 0,043 (±0,020)* 0,034 (±0,014) 0,029 (±0,013) 
11 0,080 (±0,019)* 0,067 (±0,017)* 0,065 (±0,008)* 0,055 (±0,006)* 
13 0,088 (±0,026)* 0,071 (±0,020)* 0,061 (±0,005)* 0,052 (±0,007)* 
15 0,091 (±0,012)* 0,073 (±0,010)* 0,063 (±0,011)* 0,054 (±0,011)* 
17 0,103 (±0,025)* 0,079 (±0,021)* 0,036 (±0,006)* 0,028 (±0,004)* 
19 0,100 (±0,031)* 0,079 (±0,027)* 0,053 (±0,027) 0,044 (±0,017)* 
21 0,131 (±0,031)* 0,102 (±0,027)* 0,004 (±0,026) 0,002 (±0,022) 
CDc: coeficiente de dominancia de crecimiento calculado a partir de la fórmula [13]; 
CDcg: coeficiente de dominancia de crecimiento geométrico calculado a partir de la 
fórmula [14] (ver texto). Valores entre paréntesis indican un desvío estándar. 
*diferencia significativa para prueba de t bilateral para un parámetro con un nivel de 
significación α= 0,05; Ho: µ = 0. 
 
 
La relación entre productividad bruta y la dominancia de crecimiento (CDc) resultó 
lineal y negativa (r=-0,60; p-valor=<0,000) en el tratamiento testigo, mientras que en 
el tratamiento raleo la correlación resultó no significativa (r=0,29; p -valor=0,164) con 
un nivel de significación del 0,05 (Figura 9). 
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Figura 9. Correlación lineal entre 
productividad bruta y dominancia de 
crecimiento en parcelas de Pinus taeda 
sin y con intervención silvícola. 
r=coeficiente de correlación de Pearson. 
*Correlación significativa con un nivel de 
significación de α= 0,05. 
 
 
 
3.4 Eficiencia de crecimiento de los rodales 
 
En el tratamiento testigo, si bien la eficiencia de crecimiento (Ec) mostró un patrón 
irregular con la edad, se pudo distinguir una tendencia de evolución en el tiempo: la 
eficiencia de crecimiento aumentó con la edad entre los 7 y 9 años hasta alcanzar un 
máximo a los 9 años, y luego disminuyó con el desarrollo del rodal (Figura 10). Esto 
queda demostrado por la relación decreciente, sin tener en cuenta los datos de los 7 
años, entre la Ec y la edad luego de los 9 años de edad: EdadEc ×−= 024,025,2  (n=42; 
R2 =0,22; p-valor parámetro a=<0,000; p-valor parámetro b=<0,024). A pesar de esta 
tendencia, a los 17 años del rodal se produjo un marcado aumento de la Ec del rodal, 
que también se observó en el tratamiento raleo. Debido a que no se observó ningún 
patrón especial en la estructura de los rodales en ese año, es posible que este aumento en 
la Ec se debiera a factores externos a los mismos, como condiciones climáticas más 
favorables que la media, haciendo que la capacidad neta de fijación de C por unidad de 
área foliar aumentara en dicho período con respecto al año precedente y al posterior. Por 
otro lado, a diferencia de la tendencia levemente decreciente de la Ec en el tiempo 
observada en el testigo, en el tratamiento raleo la Ec mostró una tendencia a mantenerse 
más o menos constante alrededor de la Ec media (pendiente de la tendencia lineal no 
distinta de cero, Figura 10). 
 
Contrariamente a la predicción realizada la Ec resultó casi siempre menor en el 
tratamiento raleo. La única excepción se observó a los 7 años de edad, cuando ambos 
tratamientos no se diferenciaron (Figura 10). El promedio de Ec a lo largo de los 21 
años resultó 1,85 Mg[madera]Mg[hoja]-1año-1 (1,78 -1,92 Mg[madera]Mg[hoja]-1año-1) 
para las parcelas testigo y 1,47 Mg[madera]Mg[hoja]-1año-1 (1,43 - 1,52 
Mg[madera]Mg[hoja]-1año-1) para el tratamiento raleo. Por otro lado, el rango de la Ec 
en las parcelas testigos resultó 1,52-2,19 Mg[madera]Mg[hoja]-1año-1, mientras que en 
las parcelas raleadas fue 1,39 -1,59 Mg[madera]Mg[hoja]-1año-1 (Figura 10). 
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Figura 10. Eficiencia de crecimiento 
(crecimiento en biomasa del 
fuste/biomasa de hojas) de parcelas de 
Pinus taeda sin y con intervención 
silvícola a lo largo de 21 años. Las 
barras representan un desvío estándar 
para la eficiencia de crecimiento. ns: 
diferencia no significativa entre 
tratamientos dentro de cada edad. s: 
diferencia significativa entre 
tratamientos dentro de cada edad.  
 
 
La caída en la Ec entre el momento de máxima y mínima productividad en el 
tratamiento testigo (entre los 9 y 21 años) fue del 15% (0,30 Mg[madera]Mg[hoja]-1año-1) 
(Figura 10), mientras que en el mismo período la productividad disminuyó un 49% 
(Figura 3). Por otro lado, la biomasa foliar(t-2) cayó un 39% en el período entre los 7 y 
19 años de edad (Figura 6) (corresponde a la biomasa que produce el crecimiento del 
período entre los 9 y 21 años según el modelo Pr(t)=Bh(t-2)*Ec(t)). En el tratamiento 
raleo, la caída en la Ec entre el momento de máxima y mínima productividad (entre los 
11 y 19 años) fue del 5% (0,07 Mg[madera]Mg[hoja]-1año-1) (Figura 10), notablemente 
inferior a la caída en productividad del 39% (Figura 3). La biomasa foliar disminuyó un 
36% entre los 9 años y 17 años teniendo en cuenta el raleo realizado a los 17 años o un 
18% sin tener en cuenta dicho raleo (Figura 6). 
 
La relación entre la Ec y la productividad fue lineal y positiva en ambos tratamientos 
(Figura 11). El coeficiente de correlación de Pearson resultó 0,46 (n=48; p-
valor=<0,001) para el tratamiento testigo, 0,64 (n=24; p-valor=<0,001) para el 
tratamiento raleo y 0,60 (n=72; p-valor=<0,000) para ambos tratamientos en conjunto 
con un nivel de significación del 0,05. 
 
 
 
 
 
Figura 11. Correlación entre 
productividad bruta y eficiencia de 
crecimiento en parcelas de Pinus taeda 
sin y con intervención silvícola. 
r = coeficiente de correlación de Pearson. 
La línea punteada corresponde al análisis 
de ambos tratamientos en conjunto. * 
Correlación significativa con un nivel de 
significación de α= 0,05. 
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A nivel de rodal, la correlación entre eficiencia de crecimiento y dominancia de 
crecimiento resultó no significativa en los dos tratamientos (Figura 12). El coeficiente 
de correlación de Pearson en el tratamiento testigo fue -0,10 (p-valor=0,509) y 0,09 
(p - valor=0,671) en el tratamiento raleo. 
 
 
 
 
 
 
Figura 12. Correlación lineal entre 
eficiencia de crecimiento y dominancia 
de crecimiento en parcelas de Pinus 
taeda sin y con intervención silvícola. 
r = coeficiente de correlación de 
Pearson. En ambos casos la correlación 
resultó no significativa con un nivel de 
significación de α= 0,05. 
 
 
3.5 Eficiencia de crecimiento por tamaño de árbol 
 
En el tratamiento testigo la eficiencia de crecimiento del 20% de los individuos más 
chicos resultó menor que la eficiencia del 20% de los individuos más grandes durante 
todo el período analizado (Figura 13a), no así en el tratamiento raleo (Figura 13b). En el 
tratamiento testigo la Ec media del 20% de los individuos más chicos fue 1,53 
Mg[madera]Mg[hoja]-1año-1 (1,46 -1,59 Mg[madera]Mg[hoja]-1año-1), mientras que el 
20% de los individuos más grandes tuvieron una eficiencia media de 2,14 
Mg[madera]Mg[hoja]-1año-1 (2,05 -2,23 Mg[madera]Mg[hoja]-1año-1). La Ec media del 
20% de los individuos más chicos fue 1,29 Mg[madera]Mg[hoja]-1año-1 (1,22 -1,35 
Mg[madera]Mg[hoja]-1año-1), mientras que el 20% de los individuos más grandes 
tuvieron una eficiencia media de 1,58 Mg[madera]Mg[hoja]-1año-1 (1,50 -1,67 
Mg[madera]Mg[hoja]-1año-1). 
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Figura 13. Eficiencia de crecimiento (crecimiento en biomasa del fuste/biomasa de hojas) del 
20% de los árboles de menor y mayor tamaño de parcelas de Pinus taeda sin y con intervención 
silvícola. Rodales sin intervención silvícola (a) y rodales con intervención silvícola (b). Las 
barras representan un desvío estándar para cada variable. s: diferencia significativa entre el 20% 
menor y 20% mayor de los individuos dentro de cada edad y tratamiento; ns: diferencia no 
significativa entre el 20% menor y 20% mayor de los individuos tratamientos dentro de cada 
edad. Prueba de t unilateral derecha para muestras apareadas, α= 0,05; Ho: Ec mayores-Ec 
menores<=0. 
 
Tanto en el tratamiento testigo como en el de raleo la diferencia de eficiencia de 
crecimiento entre el 20% de los individuos de menor y mayor tamaño resultó mayor en 
los momentos de mayor dominancia (Figura 14). El coeficiente de correlación de 
Pearson entre la diferencia de Ec de árboles chicos y grandes y el coeficiente de 
dominancia resultó 0,73 (n=48; p-valor=<0,000) para el tratamiento testigo, 0,84 
(n=24; p-valor=<0,000) para el tratamiento raleo y 0,83 (n=72; p-valor=<0,000) 
para ambos tratamientos en conjunto (Figura 14). En el tratamiento testigo la mayor 
diferencia en la Ec de los árboles se produjo a los 21 cuando la dominancia resultó 
máxima, y mínima a los 7 años cuando la dominancia de crecimiento estuvo entre los 
niveles más bajos. En el tratamiento raleo, la mayor diferencia se obtuvo a los 11 años, 
momento de mayor dominancia del rodal, y la menor a los 21 años al momento de 
mínima dominancia de crecimiento (Figura 13). 
 
 
 
 
Figura 14. Correlación entre coeficiente de 
dominancia de crecimiento (CDc) y diferencia 
de eficiencia de crecimiento entre el 20% de 
los individuos de mayor tamaño y el 20% de 
los individuos de menor tamaño en parcelas 
de Pinus taeda sin y con intervención 
silvícola. r =coeficiente de correlación de 
Pearson. La línea punteada corresponde al 
análisis de ambos tratamientos en conjunto. * 
Correlación significativa con un nivel de 
significación de α=0,05. 
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Las diferencias observadas en la eficiencia de crecimiento de individuos de distinto 
tamaño en cada tratamiento podrían estar asociadas a la diferencia de tamaño de los 
individuos de distinta categoría de tamaño. Si esto fuera cierto, la diferencia en la Ec 
entre individuos de distinto tamaño debería ser mayor en el tratamiento testigo, debido a 
que la diferencia de tamaño (en diámetro o biomasa) entre el 20% de los individuos de 
mayor y menor tamaño siempre fue mayor en el tratamiento testigo (Figura 15) por el 
tipo de raleo efectuado (“por lo bajo”, es decir, extrayendo los individuos de menor 
diámetro). En el tratamiento testigo el d del 20% de los individuos de mayor tamaño 
resultó en promedio 1,66 veces mayor (min.: 1,58, máx.: 1,73) que el d de los 
individuos de menor tamaño (Figura 15a), mientras que en el tratamiento raleo resultó 
1,46 veces mayor (min.: 1,32, máx.: 1,65) (Figura 15b). Esta diferencia en tamaño de 
los árboles también se evidenció en el CV% de la biomasa de fuste de los individuos en 
el tiempo (Figura 16). En el tratamiento testigo el CV% mostró una tendencia a 
aumentar con la edad en los primeros años y luego se mantuvo prácticamente constante. 
Si bien en el tratamiento raleo el CV% siempre resultó menor, luego de cada 
intervención de raleo este parámetro también mostró una tendencia a aumentar (Figura 
16). 
 
 
 
Figura 15. Evolución del tamaño (diámetro) de individuos de Pinus taeda por clases de tamaño 
y diferencia de tamaño entre el 20% de los individuos de mayor y menor tamaño en parcelas sin 
y con intervención silvícola. Rodales sin intervención silvícola (a): ( ) 20% menor 
tratamiento testigo; ( ) 20% intermedio tratamiento testigo y ( ) 20% mayor 
tratamiento testigo. Rodales con intervención silvícola (b): ( ) 20% menor tratamiento 
raleo; ( ) 20% intermedio tratamiento raleo y ( ) 20% mayor tratamiento raleo. 
( ) diferencia entre el 20% mayor y 20% menor de los individuos. 
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Figura 16. Coeficiente de variación de la 
biomasa del fuste de individuos de Pinus 
taeda en parcelas sin y con intervención 
silvícola. Las flechas indican las edades en 
las cuales se realizaron los raleos. Los raleos 
se realizaron, excepto a los 17 años entre los 
meses de junio-septiembre. 
 
 
 
En el tratamiento testigo el crecimiento individual por unidad de biomasa foliar 
(eficiencia de crecimiento del individuo) dentro de cada edad aumentó con el tamaño de 
los árboles; la pendiente de la relación Ec vs. d resultó positiva y significativa en todos 
los casos (Cuadro 5). Además, la prueba de homogeneidad de pendientes mostró que la 
pendiente resultó similar entre la mayoría de las edades. Únicamente resultaron 
diferentes las pendientes entre los 11 y 7 años (p -valor =0,0251), 11 y 13 años (p -
valor=0,0493), 11 y 17 años (p -valor=0,0466) y entre 11 y 19 años (p -valor =0,0144). 
 
 
Cuadro 5. Relación entre la eficiencia de crecimiento individual (crecimiento en biomasa del 
fuste/biomasa de hojas) y diámetro de los individuos en rodales de Pinus taeda sin y con 
intervención silvícola. Entre paréntesis se indica el p-valor de la relación Ec vs. d para cada 
edad. 
 Tratamiento: Testigo Tratamiento: Raleo 
Edad 
(años) a b R² CME a b R² CME 
7 0,879 (<0,0001) 
0,039 
(<0,0001) 0,29 0,023 
2,063 
(<0,0001) 
-0,039* 
(0,0013) 0,31 0,010 
9 0,91 (<0,0001) 
0,06 
(<0,0001) 0,67 0,018 
0,867 
(0,0001) 
0,034 
(0,0009) 0,33 0,015 
11 0,597 (<0,0001) 
0,068* 
(<0,0001) 0,72 0,025 
0,124 
(0,4013) 
0,057 
(<0,0001) 0,77 0,010 
13 0,704 (<0,0001) 
0,049 
(<0,0001) 0,66 0,022 
0,062  
(0,736) 
0,051 
(<0,0001) 0,68 0,018 
15 0,664 (<0,0001) 
0,052 
(<0,0001) 0,60 0,037 
0,229 
(0,1942) 
0,046 
(<0,0001) 0,69 0,017 
17 0,922 (<0,0001) 
0,050 
(<0,0001) 0,43 0,080 
1,000 
(0,0031) 
0,021* 
(0,0489) 0,13 0,074 
19 0,431 (0,0058) 
0,046 
(<0,0001) 0,57 0,040 
0,002 
(0,9957) 
0,043 
(0,0001) 0,43 0,028 
21 0,118 (0,5497) 
0,057 
(<0,0001) 0,56 0,070 
0,872 
(0,0023) 
0,014 
(0,0663) 0,12 0,030 
R2: coeficiente de determinación; CME: cuadrado medio del error. Modelo ajustado: dbaEc ×+= ; 
Ec = eficiencia de crecimiento individual (kg[Madera]kg[hoja]-1año-1; d = diámetro a 1,30 m de altura 
(cm); a y b = parámetros del modelo. *indica que la pendiente de dicha edad se diferencia con la 
pendiente de otras edades (ver texto). 
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En el tratamiento raleo la eficiencia de crecimiento individual también aumentó con el 
tamaño de los árboles (Cuadro 5). Únicamente, a los 21 años de edad la relación entre la 
Ec y d resultó no significativa. Por otro lado, a los 7 años de edad la pendiente de la 
relación Ec vs. d resultó negativa y distinta a todas las demás pendientes. En los 
períodos en los cuales la relación Ec vs. d resultó positiva y significativa las pendientes 
para las distintas edades resultaron homogéneas entre sí (p - valor>0,05), a excepción de 
la pendiente a los 17 años. La pendiente de dicha edad resultó diferente a la pendiente 
de los 11 años (p -valor =0,0011), 13 años (p -valor=0,0028), 15 años (p -
valor=0,0084), 19 años (p - valor=0,0431) y similar a la correspondiente a los 9 años. 
 
La Ec de árboles individuales del tratamiento raleo resultó menor que la de los árboles 
en el tratamiento testigo. Utilizando las ecuaciones presentadas en el Cuadro 5 y el d 
promedio de todos los individuos de ambos tratamientos en conjunto a cada edad, el 
árbol medio a cada edad resultó entre 1,3 y 1,4 veces más eficiente en el tratamiento 
testigo que en el raleado. 
 
En el tratamiento raleo la evolución en el tiempo de la pendiente Ec vs. d copió el patrón 
observado en la dominancia de crecimiento, no así en el testigo (Figura 17). La 
pendiente de la relación Ec vs. d no se correlacionó con la dominancia de crecimiento en 
el tratamiento testigo (r=-0,03; p -valor=0,948), en cambio en el tratamiento de raleo 
existió una correlación lineal y positiva estuvieron linealmente asociadas (r=0,84; p -
valor=0,010) con un nivel de significación del 0,05. 
 
 
 
 
 
 
Figura 17. Evolución temporal del 
coeficiente de dominancia de crecimiento 
(CDc) y de la pendiente de la relación entre 
la eficiencia de crecimiento -Ec- y el 
diámetro de los individuos -d- (medida del 
grado de diferenciación de la Ec entre 
árboles de un rodal) en parcelas de Pinus 
taeda sin y con intervención silvícola. 
Según las predicciones planteadas la 
diferencia entre la Ec y el d debería 
aumentar junto con la dominancia de 
crecimiento. 
 
 
 
 
 
 
  
 
4. Discusión 
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4.1 Discusión 
 
El estudio de la productividad y producción forestal y su variación en el tiempo han 
acaparado la atención de los investigadores desde hace ya muchos años. Sin embargo, 
las causas que determinan el patrón de la productividad con la edad no están aún 
claramente definidas y explicadas, existiendo varias hipótesis, algunas de ellas 
contrastantes. Los cambios en la estructura del rodal que se producen con el desarrollo 
del mismo podrían estar asociados a la variación en la productividad (Binkley et al. 
2004). De aquí que en el presente estudio se evaluó el efecto de los cambios en la 
estructura del rodal, caracterizados por la dominancia de crecimiento, sobre la 
productividad (crecimiento) y la eficiencia de crecimiento tanto a nivel de rodal como 
de árbol individual. 
 
Binkley (2004) propuso que la caída en la productividad del rodal que se produce 
cercana al cierre del dosel es conducida por un aumento en la dominancia de 
crecimiento de los individuos de mayor tamaño, lo que provoca una caída en la 
eficiencia en el uso de los recursos de los individuos de menor tamaño. Con el 
desarrollo posterior del rodal, la habilidad de los individuos de mayor tamaño de 
dominar a los de menor tamaño se reduce a medida que el espacio entre individuos 
aumenta, y los individuos de gran tamaño y edad entran en una fase en la cual su 
crecimiento ya no mantiene ritmo con su dominancia sobre los recursos del sitio. 
Aunque algunos trabajos proporcionan evidencia importante, sobre todo en el género 
Eucalyptus spp., a favor de una mayor eficiencia de crecimiento de los árboles 
dominantes y un aumento de la dominancia de crecimiento con la edad, ningún estudio 
previo a éste ha puesto a prueba la hipótesis completa, es decir, evaluando los tres 
componentes que ésta supone: crecimiento a nivel de rodal-dominancia de crecimiento-
eficiencia de crecimiento del rodal y de árbol individual. 
 
 
4.2 Productividad y su relación con la dinámica foliar 
 
El patrón observado en la productividad de ambos tratamientos resultó similar al patrón 
descripto para rodales coetáneos. En rodales jóvenes la productividad aumenta a medida 
que el área foliar se desarrolla, alcanza un máximo relativamente a corta edad que 
generalmente coincide con el cierre del dosel y la máxima área foliar, y luego 
disminuye (Gower et al. 1996, Ryan et al. 1997, Smith y Resh 1999). En los rodales de 
P. taeda estudiados, la productividad alcanzó un máximo a relativamente corta edad en 
la vida del rodal, entre los 9 y 11 años, seguido de una declinación considerable, 49% y 
39% para el tratamiento testigo y raleo, respectivamente. En general, las estimaciones 
de productividad y producción resultaron superiores (en el caso del tratamiento raleo) o 
levemente superiores a las estimaciones de otros autores para condiciones de 
crecimiento similares al tratamiento testigo (Goya et al. 2003, Pérez et al. 2006, Pinazo 
et al. 2007)∗ y tratamiento raleo (Watzlawick et al. 2005, Pinazo et al. 2007). Las 
diferencias observadas muy probablemente obedecen a los modelos y métodos 
utilizados para la estimación de la biomasa del fuste ya que las características 
dasométricas resultaron similares entre los estudios. 
 
                                                 
∗ En el trabajo original los autores presentan el contenido o stock de carbono en el fuste y proponen un 
coeficiente de transformación de 0,5 para estimar la biomasa del compartimiento. 
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Generalmente la cantidad de hojas (biomasa o área foliar) de un rodal de una especie y 
sitio determinado, alcanza un máximo más o menos coincidente con el cierre de copas, 
luego disminuye y se mantiene constante o, más típicamente, disminuye 
progresivamente con el desarrollo del rodal (Ryan et al. 1997, Smith y Long 2001). La 
biomasa foliar del tratamiento testigo disminuyó progresivamente con la edad hasta 
alcanzar un mínimo de 8,9 Mg[hoja]ha-1 a los 21 años de edad, lo que representó una 
caída del 46%. Esta biomasa foliar resultó similar a la estimada por Goya et al. (2003) y 
por Pinazo et al. (2007)∗ en plantaciones de características similares a las del 
tratamiento testigo. En las cronosecuencias de Pinus radiata, P. taeda y P. elliottii 
analizadas por Ryan et al. (1997) se observaron caídas del 16%, 25% y 35%, 
respectivamente en el índice de área foliar (IAF) entre el momento de máximo IAF y la 
última remedición de la cronosecuencia (entre 5 y 30 años). Se ha propuesto que parte 
de la caída del índice de área foliar luego del cierre del dosel puede ser atribuida a la 
pérdida de hojas debido a una acción mecánica por el rozamiento de las copas (Long y 
Smith 1992, Meng et al. 2006), menor disponibilidad de nutrientes (Binkley et al. 
1995), peores condiciones lumínicas (Peterson et al. 1997, Yu et al. 2003, Sword Sayer 
et al. 2004) y cambios en la partición de la biomasa (Beadle 1997). 
 
En el tratamiento raleo también se observó una tendencia de la biomasa foliar a 
disminuir con la edad, pero en este caso debido a las intervenciones de raleo. La 
biomasa foliar encontrada a los 21 años de edad resultó mayor a la publicada para 
rodales de P. taeda con características dasométricas similares al tratamiento raleo 
(Watzlawick et al. 2005, Pinazo et al. 2007)∗. Luego de cada raleo, la biomasa foliar 
mostró una tendencia a aumentar. Como consecuencia de esto, para una misma edad, la 
biomasa foliar resultó mayor que en el tratamiento testigo. Baldwin et al. (2000) 
encontraron que el tratamiento de raleo más intenso aplicado a P. taeda de 38 años de 
edad tuvo, en promedio para varias densidades, 1,9 veces más biomasa foliar que el 
tratamiento testigo. En otro ensayo de raleo en la misma especie, pero a menor edad (8 
años), la biomasa foliar del tratamiento testigo y raleo se habían igualado luego de 4 
años de aplicado el último raleo (Peterson et al. 1997). La mayor biomasa foliar en 
rodales raleados puede deberse a una menor recesión de la copa viva de los individuos, 
mayor diámetro de copa (Peterson et al. 1997), mayor relación de copa viva (largo de 
copa viva/altura total) (Peterson et al. 1997, Yu et al. 2003, Sword Sayer et al. 2004) y 
copas más largas con mayor cantidad de ramas y ramas más grandes (Baldwin et al. 
2000, Yu et al. 2003). El raleo estimula principalmente la producción de hojas en la 
sección inferior de la copa debido a una mayor penetración de la luz dentro de la misma 
(Yu et al. 2003). Estos efectos de la mayor penetración de luz favoreciendo el desarrollo 
foliar en las plantas raleadas podrían también atribuirse, pero en sentido contrario, para 
explicar la gran caída del área foliar observada en el tratamiento testigo, como producto 
de la disminución de la radiación en parte de las copas. 
 
Si bien, en general la máxima productividad de madera del fuste coincide o se encuentra 
muy próxima al momento de máxima área o biomasa foliar (Ryan et al. 1997, Smith y 
Long 2001), en el presente estudio el pico de biomasa foliar se produjo a los 5 años de 
edad o antes, mientras que el pico de productividad, a los 9 años. Este mismo 
comportamiento ha sido observado en otros estudios con Pinus spp. (Ryan et al. 1997, 
                                                 
∗ En el trabajo original los autores presentan el contenido o stock de carbono en el fuste y proponen un 
coeficiente de transformación de 0,5 para estimar la biomasa del compartimiento. 
∗ En el trabajo original los autores presentan el contenido o stock de carbono en el fuste y proponen un 
coeficiente de transformación de 0,5 para estimar la biomasa del compartimiento. 
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Jokela y Martin 2000). En este estudio el tiempo transcurrido entre remediciones fue 
significativamente menor al tiempo transcurrido entre remediciones de otros trabajos 
(Long y Smith 1992, Ryan y Waring 1992, Ryan et al. 1997, Smith y Resh 1999) en los 
cuales la máxima productividad coincidió con el máximo IAF. Los mayores intervalos 
de tiempo entre remediciones pueden hacer que coincida la máxima productividad de 
madera con la máxima área o biomasa foliar del rodal cuando, en realidad, se 
encuentran desplazadas algunos años entre sí. 
 
No obstante, más allá si el momento de máxima productividad coincide o se encuentra 
muy próximo al momento de máxima área o biomasa foliar, es evidente que la 
productividad de los rodales está fuertemente asociada a la dinámica foliar (Binkley y 
Reid 1984, Vose y Allen 1988, Sheriff 1996, McCrady y Jokela 1998, Jokela y Martin 
2000, Sword Sayer et al. 2004). De acuerdo con esto, la correlación entre la biomasa 
foliar y la productividad bruta encontrada en P. taeda en este estudio resultó elevada 
(coeficiente de correlación entre 0,75 y 0,93) tanto en rodales raleados, sin ralear y en 
ambos tratamientos en conjunto. Sin embargo, la caída en simultáneo de la eficiencia de 
crecimiento (ver más abajo) muestra que la disminución del área foliar no es 
responsable excluyente de la caída en la productividad de madera (Long y Smith 1992, 
Ryan et al. 1997, Jokela y Martin 2000, Smith y Long 2001). 
 
 
4.3 Dominancia de crecimiento en parcelas testigo 
 
Un punto clave en la hipótesis puesta a prueba en este estudio es la relación que existe 
entre la productividad y la dominancia de crecimiento. Binkley (2004) propuso que la 
dominancia de crecimiento debería mostrar un patrón determinado a lo largo del 
desarrollo de los rodales: los rodales progresarían desde una etapa de nula dominancia 
de crecimiento a edades jóvenes cuando la competencia entre individuos es mínima, a 
una etapa de dominancia de crecimiento positiva cuando los árboles compiten por los 
recursos, hasta una etapa de dominancia de crecimiento negativa cuando los individuos 
de mayor tamaño ven limitado su crecimiento por limitantes fisiológicas. Este patrón 
fue observado por Binkley et al. (2003) y Binkley (2004). Según el autor, la caída en la 
productividad en las primeras etapas de desarrollo del rodal es conducida por la 
aparición de una fase de fuerte dominancia de crecimiento (Fase 2, Binkley et al. 2006) 
durante la cual los árboles más grandes del rodal utilizan una mayor cantidad de 
recursos del sitio de manera más eficiente que los árboles de menor tamaño. Según las 
predicciones del presente estudio (derivadas de la hipótesis de Binkley), se esperaba que 
la dominancia apareciera una vez alcanzada la máxima productividad del rodal, y partir 
de este punto, aumentara con la edad hasta que el crecimiento de los árboles dominantes 
disminuyera. Luego de esta etapa de fuerte dominancia de crecimiento se produciría una 
disminución en la dominancia debido a una caída en la tasa de crecimiento y eficiencia 
en el uso de los recursos de los árboles de mayor tamaño (Fase 3, Binkley et al. 2006). 
Ocasionalmente, con el posterior desarrollo del rodal podría producirse dominancia de 
crecimiento revertida (Fase 4, Binkley et al. 2006). 
 
Los resultados obtenidos en los rodales sin intervención silvícola (sin raleo) fueron, en 
parte, consistentes con la hipótesis de Binkley acerca de cómo progresa la dominancia 
de crecimiento a lo largo del desarrollo de los rodales. La dominancia de crecimiento 
resultó mayor a cero y aumentó en forma continua con el desarrollo del rodal, tal lo 
observado en rodales de F. moluccana (Binkley et al. 2003), siendo menor antes de 
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alcanzar la máxima productividad del rodal. En este estudio, la dominancia de 
crecimiento aumentó a pesar de la caída en el crecimiento de los árboles más grandes. 
Por otro lado, previo al momento de máxima productividad, la dominancia de 
crecimiento resultó baja pero mayor a cero. Debido a que las mediciones se iniciaron a 
los 5 años de edad, cuando aparentemente el dosel ya estaba cerrado, no podemos poner 
a prueba la primera etapa de la hipótesis de Binkley, cuando la dominancia de 
crecimiento debería ser cero. A los 7 años de edad el 20% de los individuos de mayor 
tamaño aportaron el 23% del crecimiento del rodal mientras que a los 21 años aportaron 
el 25% del crecimiento, mientras que para el mismo período el 20% de los árboles más 
chicos aportaron el 16% y 14% del crecimiento, respectivamente. Por otro lado, en el 
mismo período el coeficiente de dominancia de crecimiento (CDc) aumentó de 0,068 a 
0,131; sugiriendo que los árboles de mayor tamaño representan una cantidad cada vez 
mayor del crecimiento. 
 
Si bien el patrón temporal de dominancia fue el esperado, los valores se dominancia de 
crecimiento fueron relativamente bajos en comparación a otros estudios en rodales de 
Eucalyptus saligna y F. moluccana (Binkley et al. 2003, Doi et al. 2010) y en rodales 
mixtos de Pseudotsuga menziesii, Tsuga heterophylla, Picea sitchensis y Alnus rubra 
(Binkley 2004). En las plantaciones de E. saligna el 20% de los individuos de mayor 
tamaño llegaron a contribuir con aproximadamente el 55% del crecimiento del rodal a 
los 10 años de edad (Binkley et al. 2003) (CDc: 0,48; Binkley et al. 2006). En el mismo 
sitio de estudio, en rodales de F. moluccana, el 20% de los individuos de mayor tamaño 
representaron aproximadamente el 50% del crecimiento del rodal a los 20 años de edad 
(Binkley et al. 2003) (CDc: 0,46; Binkley et al. 2006). Por su parte, Doi et al. (2010) 
encontraron en plantaciones de E. saligna de 66 y de 70 años de edad, coeficientes de 
dominancia de crecimiento de 0,09 y 0,15, respectivamente. En los bosques mixtos el 
coeficiente de dominancia de crecimiento alcanzó un máximo de 0,26 a los 74 años 
(Binkley et al. 2006) cuando el 20% de los individuos de mayor tamaño contribuían con 
el 39% del crecimiento del rodal (Binkley 2004). Todos estos valores contrastan 
fuertemente con los valores encontrados en el presente estudio, donde la dominancia, si 
bien significativa, fue siempre muy baja. 
 
A pesar de las diferencias observadas con especies de otros géneros, el patrón y niveles 
de dominancia de crecimiento observados en rodales de P. taeda resultaron similares a 
los encontrados por otros autores en la misma especie y en otras del mismo género. 
Bradford et al. (2010) encontraron en rodales sin raleo de P. resinosa un aumento 
continuo de la dominancia de crecimiento luego del cierre del dosel (el CDc aumentó 
aproximadamente desde 0,03 a 0,07 entre los 50 y 90 años de edad). Martin y Jokela 
(2004a) también encontraron que la dominancia aumentó de manera continua con la 
edad y una asociación entre dominancia y disminución del crecimiento en rodales de 
pinos con y sin fertilización. Al momento de la máxima caída en el crecimiento, el 20% 
de los de los individuos de mayor tamaño contribuyeron con el 22% y 28% del 
crecimiento del rodal mientras que el 20% de los individuos de menor tamaño, con el 
17% y 13% en rodales fertilizados de P. taeda y P. elliottii, respectivamente. 
 
También se han encontrado rodales de otras especies del género Pinus con ausencia de 
dominancia de crecimiento. Fernández y Gyenge (2009) no encontraron dominancia de 
crecimiento en rodales raleados de P. ponderosa entre 15-20 años de edad y muy baja 
dominancia de crecimiento en rodales sin raleo de entre 18-20 años. Binkley et al. 
(2006) tampoco encontraron dominancia en una cronosecuencia de rodales de P. 
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contorta. De hecho, en esta cronosecuencia la dominancia de crecimiento disminuyó en 
forma lineal con la edad de 0 en rodales de menos de 40 años a -0,23 en rodales de más 
de 250 años. 
 
La falta de niveles elevados de dominancia significa, por definición, que las diferencias 
relativas en el tamaño de los árboles, que pueden ser originadas por diferencia de edad, 
fertilidad de micrositio, genéticas o competencia con otras plantas al inicio del 
desarrollo del rodal (Nilsson y Albrektson 1994), se mantendrían y no se amplificarían 
demasiado a lo largo del desarrollo del rodal (Binkley et al. 2006). Es decir, la 
contribución relativa al crecimiento del rodal de individuos de distinto tamaño se 
mantendría siempre proporcional al tamaño del individuo o aumentaría un poco en los 
árboles de mayor tamaño, sin que exista una gran amplificación en las diferencias de 
tamaño a lo largo del desarrollo del rodal. Esto implicaría que la diferencia en el 
crecimiento relativo entre individuos de distinto tamaño varíe poco con el desarrollo del 
rodal (ver más adelante). 
 
Estos resultados refuerzan la hipótesis planteada por Fernández y Gyenge (2009) según 
la cual existiría algún mecanismo por el cual no existe dominancia o la dominancia de 
crecimiento nunca es demasiado elevada en especies del género Pinus spp. Binkley et 
al. (2006) propusieron que la falta de una fuerte dominancia de crecimiento en los 
rodales de P. contorta podría deberse a menores diferencias en la captación y eficiencia 
en el uso de los recursos entre árboles de distinto tamaño que en el caso de los árboles 
de eucaliptos a pesar que la diferencia en tamaño resulte similar en uno y otro caso. No 
obstante, Fernández y Gyenge (2009) encontraron una marcada diferencia en la 
eficiencia en el uso del agua entre individuos grandes y chicos de P. ponderosa 
creciendo en rodales con muy baja dominancia. Doi et al. (2010) especulan que en 
rodales con fuerte dominancia de crecimiento la competencia entre árboles debería ser 
asimétrica, mientras que en rodales con dominancia de crecimiento revertida o sin 
dominancia de crecimiento la competencia debería ser simétrica. Fernández et al. 
(2011), en base a datos de esta tesis y a otros, postularon que la falta de dominancia de 
crecimiento en Pinus podría deberse a bajos niveles de plasticidad fisiológica-
bioquímica relacionada a la capacidad fotosintética de las especies de este género. Esto 
implicaría que no existan grandes diferencias en la eficiencia de crecimiento entre 
individuos chicos y grandes de un rodal, es decir, aquellos que pueden acceder a una 
cantidad diferencial de recursos de un sitio, y por lo tanto bajos niveles de dominancia 
de crecimiento. Si bien en el mencionado trabajo se presenta evidencia circunstancial a 
favor de la hipótesis, la misma debe ser aún puesta a prueba con experimentos y 
observaciones específicamente diseñados para tal fin (Fernández et al. 2011). 
 
Por otro lado, aunque en el tratamiento testigo el 20% de los árboles de mayor tamaño 
disminuyeron su productividad aproximadamente un 42% durante el desarrollo del 
rodal, no se observó dominancia revertida (Binkley et al. 2006) o una relajación de la 
dominancia (Binkley et al. 2003, Doi et al. 2010). Si bien Binkley et al. (2003) 
observaron en rodales de E. saligna una relajación de la dominancia de crecimiento a 
los 20 años, el 20% de los individuos de mayor tamaño aún aportaban el 40% del 
crecimiento del rodal (CDc: 0,40). En los rodales de la misma especie estudiados por Doi 
et al. (2010) la dominancia de crecimiento resultó aun menor, aunque, el 20% de los 
árboles de mayor tamaño (representando el 30% y 50% de la biomasa en pie en cada 
caso) todavía aportaban el 40% y  60% del crecimiento del rodal. Por otro lado, 
Binkley et al. (2006) observaron dominancia revertida en bosques puros de P. 
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tremuloides, P. ponderosa, P. contorta y mixtos de P. engelmannii/A. lasiocarpa en las 
Montañas Rocosas. .Estos resultados tan contrastantes sugieren que los niveles de 
dominancia de crecimiento que pueden desarrollar las distintas especies son muy 
variables, dependiendo tal vez, de las características fisiológicas y morfológicas 
particulares de cada una. 
 
Si bien en bosques nativos y maduros pareciera que la dominancia revertida es un 
fenómeno esperable (Binkley 2004, Binkley et al. 2006), no se espera que ocurra lo 
mismo en las plantaciones forestales coetáneas, aunque sí podría ocurrir una relajación 
de la dominancia de crecimiento. ¿Qué debería ocurrir para que se desarrolle una 
dominancia revertida en plantaciones adultas? En el caso de los bosques maduros se ha 
propuesto que para que se produzca dominancia revertida, la EUR de los árboles 
dominantes debería disminuir con la edad (Binkley 2004) debido, por ejemplo, a 
limitantes hidráulicas (Ryan y Yoder 1997). Además, la EUR de los individuos chicos 
debería aumentar, lo cual podría ocurrir si son árboles jóvenes que quedan en parte 
liberados de la competencia. Sin embargo, en una plantación comercial coetánea no es 
esperable que los individuos históricamente suprimidos puedan aumentar su eficiencia. 
Más aún, por más que la eficiencia de los árboles más grandes cayera y se igualara a la 
de los árboles más chicos, aún así los árboles más grandes seguirían adquiriendo una 
mayor proporción de los recursos: luz por tener más área foliar, agua y nutrientes por 
mayores sistemas radicales. A pesar de esto, al menos en teoría, podrían ocurrir 
procesos, como una caída diferencial de la biomasa foliar entre árboles de distinto 
tamaño (debida por ejemplo a una mayor abrasión entre ramas en árboles grandes, o por 
distintos patrones de partición), o una relación respiración:fotosíntesis bruta distinta 
entre individuos, que podrían llevar a una cierta equiparación en la tasa de crecimiento 
de los árboles chicos y grandes de una plantación. Sin embargo, al menos como 
hipótesis más plausible, y a pesar de algunos antecedentes (trabajos de Binkley citados), 
no se esperaba dominancia revertida en las plantaciones de P. taeda estudiadas. 
 
Por definición, que no exista dominancia de crecimiento implica que el crecimiento 
relativo de todos los individuos es el mismo, así como una baja dominancia de 
crecimiento implica una baja diferenciación del crecimiento relativo entre árboles de 
distintos tamaños. En la estimación gráfica de la dominancia, el hecho de que no exista 
dominancia implica que el punto x =y, es decir que en un rodal sin dominancia todos los 
puntos caen sobre la recta 1:1. El eje x del gráfico de dominancia de crecimiento se 
calcula cómo 
T
X
Biomasa
Biomasax %=  (donde Biomasax% es la biomasa del fuste 
acumulada hasta el i-ésimo lugar y BiomasaT es la biomasa del fuste acumulada en la 
parcela). El eje y se calcula como 
T
X%
oCrecimient
oCrecimienty =  (donde Crecimientox% es 
el crecimiento del fuste acumulado hasta el i-ésimo lugar y CrecimientoT es el 
crecimiento del fuste acumulado en la parcela) (Ver Materiales y Métodos). En un rodal 
sin dominancia 
T
X%
T
X
oCrecimient
oCrecimient
Biomasa
Biomasa =%  [18], lo que implica, 
realizando un pasaje de términos, que 
%X
X%
T
T
Biomasa
oCrecimient
Biomasa
oCrecimient =  que 
equivale a decir que el crecimiento relativo del rodal es igual al crecimiento relativo de 
los individuos que representan el x% de la biomasa acumulada del rodal. Además, la 
falta de dominancia implica que el crecimiento relativo de todos los individuos es 
similar, de lo contrario la igualdad [18] no sería tal, y en su lugar sería una desigualdad. 
En un rodal con dominancia la desigualdad sería 
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Biomasa ≥%  y en un rodal con dominancia revertida 
T
X%
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X
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oCrecimient
Biomasa
Biomasa ≤% . 
 
Al igual como fuera observado por Nilsson y Albrektson (1994) en rodales de Pinus 
sylvestris plantados a distintas densidades y por Nilsson et al. (2002) en un ensayo de 
riego y fertilización en P. taeda, en ambos tratamientos estudiados en el presente 
estudio, el crecimiento relativo del rodal y de las distintas categorías de tamaños de 
árboles disminuyó con la edad y, en el tratamiento testigo, esta caída fue aún mayor en 
el 20% de los árboles de menor tamaño. Además, en el tratamiento testigo la diferencia 
entre el crecimiento relativo del 20% de los árboles de mayor y el 20% de los árboles de 
menor tamaño aumentó con la edad a medida que el rodal se desarrolló y la 
competencia entre individuos se intensificó, consistente con el aumento de la 
dominancia de crecimiento. 
 
 
4.4 Efecto del raleo sobre los patrones de dominancia 
 
Tal lo observado en P. resinosa (Bradford et al. 2010), el raleo disminuyó aún más los 
bajos niveles de dominancia de crecimiento observados en el tratamiento testigo. A 
diferencia del tratamiento testigo, la dominancia de crecimiento no mostró un patrón 
sistemático con la edad. El raleo “por lo bajo”, al eliminar los árboles de menor tamaño 
del rodal, puede resultar de una mayor homogeneidad al acceso de los recursos debido a 
una mayor homogeneidad del tamaño de los árboles (disminución del CV%). En este 
sentido, una relación positiva entre el crecimiento relativo y el tamaño de los árboles es 
evidencia de competencia asimétrica (Weiner 1990). Que existan diferentes tamaños de 
árboles dentro de un rodal implica dominancia de crecimiento únicamente si esta 
diferencia de tamaños está relacionada con un aumento de la diferencia del crecimiento 
relativo (Cr) entre individuos de distinto tamaño. Ejemplificando este punto se puede 
mencionar la mayor dominancia de crecimiento (distinta de cero) asociada a una mayor 
diferencia de eficiencia de crecimiento y crecimiento relativo entre individuos de 
distinto tamaño observada entre los 11 y 17 años en el tratamiento raleo. El raleo 
efectuado a los 11 años de edad resultó en una disminución muy pequeña en la 
diferencia de tamaño entre los árboles más grandes y los más chicos y del CV%. 
Asimismo, comparando entre tratamientos, la mayor dominancia de crecimiento del 
testigo se asoció con una mayor diferenciación entre Cr de árboles más chicos y más 
grandes del rodal en comparación con lo observado en el tratamiento raleo. Otro 
ejemplo fue lo observado en parcelas con riego+fertilización por Nilsson et al. (2002). 
En ellas el CV% inicialmente aumentó y luego se mantuvo constante, sin embargo en 
parcelas testigos el CV% aumentó de manera continua (Nilsson et al. 2002). La 
estabilidad en el CV% pudo ser explicada por un inusual aumento del crecimiento 
relativo de los árboles más chicos y una muy baja variación en el crecimiento relativo 
entre las clases de tamaño de árboles (Nilsson et al. 2002). En nuestro estudio el CV% 
resultó mayor en las parcelas sin raleo, sugiriendo un mayor potencial para el uso 
diferencial de los recursos derivado del tamaño de los individuos. La mayor dominancia 
de crecimiento en el tratamiento testigo en comparación con el raleado sería el resultado 
de una mayor eficiencia de crecimiento y crecimiento relativo en los árboles de mayor 
tamaño, tal vez como consecuencia de una competencia asimétrica. 
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4.5 Eficiencia de crecimiento y dominancia de crecimiento 
 
Si se comparan los valores de eficiencia de crecimiento y dominancia de crecimiento 
promedio entre tratamientos (testigo-raleo), contrariamente a lo esperado, no se observó 
una relación directa entre la dominancia de crecimiento y la eficiencia de crecimiento 
del rodal, del tipo mayor dominancia-menor eficiencia de crecimiento. Por el contrario, 
la eficiencia de crecimiento (Ec) resultó, en promedio, un 20% menor en el tratamiento 
raleo que en el testigo, a pesar de que el crecimiento relativo fue un 44% mayor en el 
tratamiento raleo y que en éste los niveles de dominancia fueron casi siempre nulos. La 
disminución de la Ec a nivel de rodal con la disminución de la densidad ha sido 
observada en rodales de P. ponderosa sometidos a distintas intensidades de raleo 
(McDowell et al. 2007, Fernández y Gyenge, comunicación personal) y en rodales de P. 
taeda y P. elliotii de distintas densidades (Burkes et al. 2003). Shi y Cao (1997) a partir 
de simulaciones en P. taeda llegaron al mismo resultado: densidades de plantación más 
altas tenían a lo largo del desarrollo del rodal una eficiencia de crecimiento más alta. Sin 
embargo, se ha observado el patrón contrario en rodales de Pseudotsuga menziesii 
(Binkley y Reid 1984), P. radiata (Sheriff 1996) y P. ponderosa (Fernández y Gyenge, 
comunicación personal). Las diferentes respuestas en la relacion eficiencia de 
crecimiento-densidad podrían ser un consecuencia de diferentes enfoques utilizados 
para la estimación del área foliar (McDowell et al. 2007). 
 
Debido a que la eficiencia de crecimiento incorpora tanto la eficiencia fotosintética 
como la partición de Carbono (Vose y Allen 1988, Sheriff 1996), el aumento observado 
en la Ec a densidades más altas sería el resultado de una mayor partición de la biomasa 
aérea hacia el fuste en relación a otros componentes del árbol en rodales más densos y 
no debido a una mayor ganancia de carbono por unidad foliar. La densidad (número de 
árboles por hectárea) es un factor con gran influencia en la distribución de la biomasa 
aérea entre fuste, ramas y hojas en rodales de P. taeda (Baldwin et al. 2000, Burkes et 
al. 2003, Pinazo et al. 2007). Al ser ésta una especie heliófila, la densidad y su efecto 
sobre la disponibilidad de luz es identificada como el factor condicionante para la 
distribución de la biomasa y la morfología de los individuos sometidos a diferentes 
condiciones de competencia (Naidu et al. 1998, Xu y Harrington 1998). Pinazo et al. 
(2007) encontraron en un ensayo de raleo que el tratamiento testigo asignó mayor 
biomasa aérea al fuste y menos a ramas y acículas en comparación a los tratamientos de 
raleo. A su vez, los rodales más densos tienen menores niveles de luz (densidad de flujo 
de fotones fotosintéticos) y tasa fotosintética en las porciones inferiores de las copas, y 
niveles similares de luz y fotosíntesis en las porciones superiores de la copa en 
comparación a rodales menos densos (Ginn et al. 1991, Gravatt et al. 1997, Peterson et 
al. 1997, Tang et al. 1999, Will et al. 2001) con lo cual la ganancia potencial de carbono 
por unidad foliar sería menor en rodales más densos. 
 
Ahora bien, ¿qué ocurre si se analizan los patrones de dominancia y eficiencia de 
crecimiento dentro de los tratamientos, es decir, a lo largo de la evolución temporal del 
rodal? Se observa que, si bien varios autores han observado una disminución de la Ec 
con la edad, esta tendencia resultó leve (aunque significativa) en el tratamiento testigo y 
no existió en el tratamiento raleo. Sin embargo, en ambos tratamientos la correlación 
entre eficiencia de crecimiento y dominancia de crecimiento resultó no significativa, 
sugiriendo que la caída en la Ec no se debe a un aumento de la dominancia de 
crecimiento tal lo propuesto en la hipótesis. Will et al. (2002) observaron en uno de sus 
sitios de estudio la disminución en la eficiencia de crecimiento de P. taeda entre los 5 y 
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12 años de edad y, una relación lineal y negativa entre la eficiencia de crecimiento y la 
altura media de los árboles. Jokela y Martin (2000) observaron la misma tendencia en 
rodales de P. taeda entre 7 y 16 años de edad. La caída en la eficiencia de crecimiento 
podría deberse a un aumento de la respiración de mantenimiento, disminución de la 
fotosíntesis por unidad de biomasa foliar o partición de biomasa a componentes 
subterráneos en relación al fuste asociados a la edad o tamaño medio de los árboles 
(Will et al. 2002) y cambios en la partición de la biomasa aérea. Se ha observado que en 
P. taeda y P. elliotti la relación biomasa del fuste/biomasa total aumenta con la edad, 
mientras que la relación biomasa foliar/biomasa total disminuye con la misma (Colbert 
et al. 1990, Jokela y Martin 2000). Estos cambios en la partición del carbono 
representan incrementos en los costos de respiración que sobrelleva la biomasa foliar. 
 
Algunos estudios en P. contorta también aportan evidencia de disminución de la Ec con 
la edad. Long y Smith (1992) encontraron una caída en la eficiencia de crecimiento del 
60% en rodales entre 40 y 120 años de edad. Los autores asocian esta caída a cambios 
estructurales de la copa. Los rodales jóvenes, compuestos de árboles pequeños tienen el 
70% de la biomasa total de la copa (hojas más ramas) en las hojas, en cambio en rodales 
maduros compuestos de árboles grandes esta relación es del 30%. Este cambio en la 
estructura de la copa representa importantes alteraciones en la partición del carbono en 
los árboles individuales durante el desarrollo de los rodales y refleja un incremento en 
los costos de respiración que sobrelleva la biomasa foliar (Smith y Long 2001). Ryan y 
Waring (1992) también observaron una disminución de la eficiencia de crecimiento 
como de la producción primaria neta aérea en rodales maduros. 
 
Los ejemplos anteriores en especies de Pinus, incluyendo al P. taeda, muestran que el 
patrón más común es el de una caída en la Ec con la edad y no de un mantenimiento de 
la misma, como se observó en el caso del tratamiento raleo. Esto indicaría que el raleo, 
si bien es causa de la reducción de la Ec en comparación con el testigo, posiblemente 
debido a favorecer la asignación de carbono hacia las hojas (ver más abajo una 
discusión específica de este aspecto), contribuya a mantener la capacidad fotosintética 
neta del árbol. Se requieren más estudios específicos de medición y simulación que 
permitan construir balances de C en las distintas situaciones de manera de explicar más 
acabadamente los patrones observados. 
 
 
4.6 Efecto del raleo sobre la eficiencia de crecimiento 
 
La eficiencia de crecimiento incorpora sobre la productividad del fuste tanto la 
influencia de la eficiencia fotosintética (cantidad de Carbono (C) fijado por unidad de 
área o biomasa foliar) como la partición de Carbono (Vose y Allen 1988, Sheriff 1996). 
La Ec resulta inversamente proporcional a la partición de biomasa a hojas respecto del 
fuste y directamente proporcional al crecimiento relativo del fuste (modelo [19]). Los 
árboles de rodales raleados asignan mayor cantidad de biomasa a hojas respecto del 
fuste que los individuos de rodales sin intervención. En un ensayo de intensidad de raleo 
en P. taeda de 20 años de edad la relación biomasa hojas/biomasa fuste sin corteza 
(Bh/Bf) resultó 1,64 veces mayor en árboles del tratamiento raleo que del testigo 
(Martiarena y Pinazo, INTA EEA Montecarlo, comunicación personal). En el presente 
estudio, utilizando los modelos de biomasa ajustados por Fassola et al. (trabajo inédito), 
la relación Bh/Bf resultó, para árboles de la misma edad y d, 1,86 (mín.: 1,78; máx.: 
1,92) veces mayor en árboles del tratamiento raleo en comparación con el testigo. Por 
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otro lado, el crecimiento relativo del fuste del tratamiento raleo resultó en promedio 
1,44 (mín.: 1,34; máx.: 1,65) veces mayor que el crecimiento relativo del tratamiento 
testigo. Estos cambios en la partición de la biomasa y crecimiento relativo se tradujeron 
en una caída de la Ec del tratamiento raleo del 22% respecto al testigo en los períodos 
en los cuales se observaron diferencias significativas entre tratamientos (todos excepto 
los 7 años). 
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donde Cr es el crecimiento relativo; Bh  es la biomasa de hojas; Bf  es la biomasa de 
fuste; Ec  es la eficiencia de crecimiento; Ah/f es la partición de biomasa a hojas respecto 
del fuste; Rob es la cantidad obtenida de un recurso; EUR es la eficiencia en el uso del 
recurso (cantidad de producto por unidad de recurso utilizado). 
 
¿A qué puede deberse el aumento en el crecimiento relativo del fuste en el tratamiento 
raleo aún cuando la asignación de biomasa hacia este compartimiento y la eficiencia de 
crecimiento son menores? Tanto la adquisición de recursos como la eficiencia en el uso 
de los recursos (EUR) influyen sobre el crecimiento relativo (modelo [19]). Debido a 
que las copas de los árboles en los rodales raleados quedan más expuestas a la luz, la 
densidad de flujo de fotones fotosintéticos y la capacidad fotosintética en las porciones 
media e inferior de la copa aumentan alcanzando niveles similares a los de las porciones 
superiores de la copa hasta que el dosel vuelve a cerrarse (Ginn et al. 1991, Gravatt et 
al. 1997, Peterson et al. 1997, Tang et al. 1999). Además, la biomasa foliar resultó 
mayor en los rodales raleados con lo que la ganancia de carbono debió ser mayor en los 
árboles de estos rodales. Estos cambios probablemente determinaron un aumento en la 
capacidad fotosintética, es decir una mayor fijación de carbono total y/o una mayor 
fijación de carbono por unidad de área foliar en los árboles del tratamiento raleo. Si la 
partición se mantuviera constante entre los individuos de rodales raleados y no raleados, 
el tratamiento raleo sería 1,44 veces más eficiente (en términos de eficiencia de 
crecimiento) sugiriendo una mayor captación de C y/o mayor captación de C por unidad 
de área/biomasa foliar. 
 
Sin embargo, de acuerdo a algunos autores, los cambios más relevantes que ocurren 
debido al raleo se producen en las dimensiones de la copa de los árboles (Peterson et al. 
1997, Baldwin et al. 2000, Yu et al. 2003). Así, el raleo no conduciría al desarrollo de 
individuos con copas más eficientes (desde el punta de vista de la eficiencia de 
crecimiento), sino simplemente de individuos con copas más grandes (mayor área 
fotosintética) que son capaces de interceptar mayores cantidades de luz. Se ha 
observado que los cambios fisiológicos que se producen en P. taeda (aumento de la tasa 
fotosintética, conductancia de las acículas, conductancia estomática y transpiración en la 
porción inferior de la copa) durante los primeros años luego de aplicado el raleo (Ginn 
et al. 1991, Tang et al. 1999) pueden desaparecer luego de unos años debido al cierre de 
copas (Gravatt et al. 1997, Peterson et al. 1997). Por lo tanto, los mayores crecimientos 
de los individuos en el tratamiento raleo estarían relacionados con un aumento en la 
biomasa foliar (tamaño de copa), con mayores niveles de luz recibidos luego del raleo y 
con una mayor actividad fisiológica en la parte inferior de la copa durante los primeros 
años posteriores al raleo. 
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4.7 Eficiencia de crecimiento a nivel de árbol individual 
 
Considerando la escala de árbol individual, según las predicciones planteadas para el 
presente estudio, se esperaba que los árboles de menor tamaño fueran menos eficientes 
en la producción de madera de fuste por kilogramo de hojas (Ec) que los árboles más 
grandes y, que estas diferencias fueran mayores en el tratamiento testigo debido a una 
mayor dominancia de crecimiento. Asimismo, la hipótesis planteaba que la Ec de los 
árboles dominantes tendería a mantenerse constante, mientras que la Ec de los árboles 
suprimidos disminuiría en el tiempo. 
 
De manera consistente con lo observado en P. taeda (Naidu et al. 1998), P. menziesii 
(Waring et al. 1980, O'Hara 1988) y Eucalyptus grandis x urophylla (Binkley et al. 
2002), los árboles de mayor tamaño en el presente estudio resultaron más eficientes que 
los árboles de menor tamaño. En el tratamiento testigo los árboles de mayor tamaño 
resultaron, en promedio para todo el período analizado, un 40% (mín.: 21%, máx.: 61%) 
más eficientes que los árboles de menor tamaño, mientras que en el tratamiento raleo 
resultaron un 29% más eficientes (mín.: 10%, máx.: 45%) (sin tener en cuenta el primer 
período de crecimiento en el cual la Ec de los individuos más chicos resultó mayor que 
la de los individuos más grandes). Así, la diferencia en Ec entre individuos chicos y 
grandes produce diferencias en el crecimiento relativo que, por definición (ver fórmula 
[18]), se traducen en la mayor dominancia de crecimiento observada en el tratamiento 
testigo. Según los resultados obtenidos por O`Hara (1988) la diferencia de Ec entre 
individuos de distinto tamaño dependería de cuanto se modifique la estructura del rodal 
con los tratamientos silvícolas (condiciones de competencia). Este autor encontró 
diferencias significativas en la Ec únicamente en rodales sin ralear y con raleos suaves, 
no así en rodales con raleos más intensos. Asimismo, los individuos suprimidos de 
Abies balsamea, una especie tolerante a la sombra, también resultaron los menos 
eficientes del rodal (Gilmore y Seymour 1996). En este caso, el patrón encontrado entre 
eficiencia y tamaño de los individuos pareciera coincidir con el patrón postulado por 
Roberts et al. (1993) para especies tolerantes a la sombra, en el cual los árboles más 
eficientes son aquellos intermedios o codominantes que alcanzan los estratos superiores 
del dosel pero tienen tamaños de copa menores a los de los árboles dominantes. 
 
Por otro lado, tal como fuera observado por Mencuccini y Grace (1996) y en contra de 
la hipótesis planteada en este trabajo, la Ec de los árboles dominantes también 
disminuyó con la edad. Mencuccini y Grace (1996) sugieren que factores hidráulicos 
son responsables de la caída en la productividad del rodal y la eficiencia de crecimiento 
de los individuos, debido a que la eficiencia de crecimiento de los individuos estuvo 
positivamente correlacionada con la conductancia del xilema por unidad de área foliar, 
y que ésta disminuyó con la edad. 
 
En el presente estudio, y como fuera observado por Binkley et al. (2002), en general la 
eficiencia de crecimiento aumentó con el tamaño de los árboles (relación Ec vs. d) en 
ambos tratamientos. Sin embargo, las pendientes dentro de cada tratamiento resultaron 
similares entre las edades evaluadas (homogeneidad de pendientes). Es decir, que a 
pesar del aumento continuo de la dominancia de crecimiento en el tratamiento testigo, 
no hubo un aumento en la pendiente de la relación Ec vs. d. En cambio, en el 
tratamiento raleo, al extraerse los árboles de menor tamaño, la dominancia y también la 
pendiente disminuyeron. El resultado de esto fue una correlación positiva entre la 
dominancia de crecimiento y la pendiente en el tratamiento raleo y la inexistencia de 
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esta correlación en el tratamiento testigo. A pesar de esto, tanto en el tratamiento testigo 
como en el raleo la diferencia de eficiencia de crecimiento entre los individuos más 
grandes y los más chicos resultó mayor en los momentos de mayor dominancia (ver 
coeficientes de correlación). La tendencia al aumento con el tamaño del individuo de la 
eficiencia de crecimiento también se ha observado para la eficiencia en el uso de los 
recursos (Binkley et al. 2002, Fernández y Gyenge 2009). En P. ponderosa los 
individuos más pequeños resultaron menos eficientes en el uso del agua (EUA) que los 
más grandes independientemente del nivel de dominancia y de apertura del dosel. La 
diferencia en la EUA fue mayor en los rodales más densos donde la diferencia de 
tamaño entre los individuos también fue mayor (Fernández y Gyenge 2009). Sin 
embargo, tal como ocurrió con las pendientes de Ec vs. d de este estudio, todos los 
puntos de EUA vs. d cayeron sobre una línea única, independientemente del grado de 
cierre de dosel (Fernández, comunicación personal). 
 
¿Por qué si no existe diferencia en la pendiente de la relación Ec vs. d la diferencia de Ec 
entre árboles de distinto tamaño aumenta con la dominancia? Si bien dentro de cada 
tratamiento la pendiente fue muy similar entre las edades, la diferencia de tamaño entre 
los árboles más chicos y más grandes aumentó con la edad lo que se reflejó en el 
aumento del CV% del tamaño de los árboles en el tiempo. Por lo tanto, al existir una 
pendiente relativamente constante pero aumentar la diferencia de d con la edad, la 
diferencia de Ec aumentó con la edad y se correlacionó de manera positiva con la 
dominancia de crecimiento. Así, con la misma pendiente puede haber mayor diferencia 
de Ec con el aumento de la edad debido a una mayor diferenciación en el tamaño de los 
árboles. Esta diferencia de la Ec provoca que la diferencia de Cr entre los individuos se 
amplifique y por lo tanto, aumente la dominancia de crecimiento. Por esto, la pendiente 
no tiene, necesariamente, que estar relacionada con la dominancia de crecimiento. El 
aumento en la diferencia de eficiencia entre el 20% de los individuos más grandes y más 
chicos, tanto en valores absolutos como relativos, es el resultado del incremento en la 
variación en el tamaño de los árboles. 
 
Si una mayor diferencia en la Ec entre individuos de distinto tamaño puede traducirse en 
distintos niveles de dominancia, entonces es posible que la diferencia en los niveles de 
dominancia de crecimiento observada entre plantaciones de eucaliptos (trabajos de 
Binkley y colaboradores que han dado origen a sus hipótesis) y pinos pueda deberse a la 
mayor diferencia en la Ec entre individuos de distinto tamaños observadas en eucaliptos. 
Utilizando las ecuaciones presentadas en la Cuadro 5 de esta tesis, en el tratamiento 
testigo para un aumento de dos veces el d de los individuos se obtuvo en promedio para 
todas la edades un aumento de 1,59 (mín.: 1,35, máx.: 1,91) veces en la Ec (crecimiento 
del fuste por unidad de biomasa foliar) de los individuos. Binkley et al. (2002) 
observaron un aumento de 3 veces en la eficiencia de crecimiento (crecimiento en 
biomasa del fuste por unidad de área foliar) con un aumento de 2 veces  en diámetro (10 
a 20 cm ) en rodales de E. grandis x urophylla. Además, el 25% de los árboles más 
grandes fueron un 50% más eficientes que el 75% de los árboles restantes. 
 
El aumento de la Ec con el tamaño de los árboles difiere del modelo conceptual 
planteado por Roberts et al. (1993). Estos autores plantean que para rodales de especies 
intolerantes a la sombra (como es considerada P. taeda), con el dosel poco estratificado 
y estructuras relativamente simples, los árboles de menor tamaño (menor área o 
biomasa foliar) serían los más eficientes, es decir la eficiencia de crecimiento 
disminuiría con el aumento del tamaño de los árboles. El modelo conceptual postula que 
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la Ec de un individuo dentro de un rodal está influenciada por dos factores asociados 
con el tamaño del árbol que se contraponen. El primero es la posición relativa de la copa 
de un árbol dentro del dosel y el ambiente lumínico que cada individuo experimente 
según la posición que ocupe dentro del dosel. El segundo es la relación entre la biomasa 
de hojas y la biomasa de tejido respiratorio (índice de costo de respiración). Si una 
mayor área o biomasa foliar no se asocia a un incremento substancial en la altura del 
individuo y, por lo tanto, con una mejora en el ambiente lumínico para contrarrestar el 
aumento de los costos de respiración (disminución de la relación biomasa de 
hojas/biomasa respiratoria) asociados con el mayor tamaño de copa, entonces la Ec 
disminuirá con el aumento del área o biomasa foliar. 
 
¿Ahora bien, cuál sería la causa de la menor eficiencia de crecimiento (o eficiencia en el 
uso de los recursos) de los árboles más chicos observada en el presente estudio (y en 
otros)? Por un lado, dentro de un rodal con el dosel cerrado la competencia por los 
recursos lleva a cambios sustanciales en el patrón de partición de la biomasa de los 
árboles según la posición dentro del dosel que ocupa cada individuo (Cannell y Dewar 
1994). Los árboles suprimidos de P. taeda particionan proporcionalmente mayor 
cantidad a biomasa del fuste y crecimiento en altura que a hojas y ramas que los árboles 
dominantes (Naidu et al. 1998). Bartelink (1996) encontró un patrón de partición similar 
en árboles de P. menziesii y Bernardo et al. (1998) en árboles de Eucalyptus spp. Esta 
forma de partición actuaría a favor de un aumento y no de una disminución de la Ec (o 
EUR) de los árboles suprimidos. Pero, si bien los árboles suprimidos de P. taeda tienen 
una mayor partición de la biomasa área hacia el fuste, la relación entre tejidos 
heterotróficos (biomasa de fuste + ramas + raíces) y tejidos autotróficos (biomasa de 
hojas) es mayor que en los árboles dominantes (Naidu et al. 1998). Esto sugiere que la 
carga respiratoria de las hojas sería relativamente alta para los árboles suprimidos, lo 
cual podría explicar por qué los árboles suprimidos tienen menor crecimiento relativo y 
eficiencia de crecimiento que los árboles dominantes, debido a que posiblemente se 
destine mayor cantidad de C hacia la respiración de mantenimiento en relación a la 
biomasa del individuo. El crecimiento relativo es aproximadamente igual a: biomasa 
foliar / biomasa fuste x eficiencia de crecimiento, y ambos componentes disminuyen en 
los árboles suprimidos. Asimismo, la menor eficiencia de crecimiento es, a pesar de una 
mayor partición de carbono al fuste, posiblemente el resultado de una menor ganancia 
de C por unidad foliar (área o biomasa) debido a la limitante de luz y otros recursos que 
experimentan los árboles suprimidos. Podría hacerse una analogía entre la copa de los 
árboles suprimidos y las porciones inferiores de la copa de un árbol, las cuales reciben 
menor cantidad de luz y tienen menores tasas fotosintéticas que las porciones superiores 
de la copa (Ginn et al. 1991, Gravatt et al. 1997, Peterson et al. 1997, Tang et al. 1999, 
Han et al. 2006). 
 
Algunos autores utilizan como índice de costo de respiración la relación entre biomasa 
de hojas y biomasa de ramas (Smith y Long 1989, Bartelink 1996). En general, esta 
relación disminuye con el aumento del tamaño de los árboles y con el aumento de la 
edad del rodal como consecuencia de la expansión de las copas (Smith y Long 1989, 
Bartelink 1996). Según Smith y Long (1989) una consecuencia importante de esto es 
que los árboles con mayor tamaño de copa no serían los más eficientes en términos de 
eficiencia de crecimiento. Sin embargo, el volumen de fuste también representa un 
compartimiento con demanda respiratoria; la respiración de mantenimiento de la 
sección conductiva del fuste esta linealmente asociada al volumen de la misma (Ryan 
1990). Utilizando índices de partición de biomasa aérea se recalcularon los valores 
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biomasa de hojas y biomasa de ramas + fuste de árboles suprimidos y dominantes de 
distinto tamaño a partir de Bartelink (1996). Se observó que la relación biomasa de 
hojas/ramas + fuste disminuyó con el tamaño medio (edad) de los árboles en P. 
menziesii, pero para una misma edad, siempre fue mayor para los árboles dominantes. 
Por lo tanto, y de acuerdo con Naidu et al. (1998) la carga respiratoria por unidad de 
biomasa foliar sería menor en los individuos más grandes. Según este razonamiento, a 
partir de la fotosíntesis bruta una mayor cantidad de carbono por unidad foliar estaría 
disponible para el crecimiento del fuste, y a pesar de que la partición hacia el fuste sea 
menor que en árboles suprimidos, la mayor disponibilidad de C haría a los árboles 
dominantes ser más eficientes. 
 
 
 
  
 
5. Conclusiones Generales 
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El presente estudio aporta evidencias para sostener que la hipótesis propuesta por 
Binkley (2004) para explicar el patrón de caída en la productividad de los rodales no es  
totalmente aplicable a Pinus taeda, contribuyendo a reducir la universalidad de la 
misma, y por lo tanto, a abrir más interrogantes. Así, los patrones observados en algunas 
especies como Eucalyptus spp. no necesariamente son extrapolables a otras como Pinus 
spp. Esto ha sido avalado por otros trabajos recientes (Martin y Jokela 2004a, Fernández 
y Gyenge 2009, Bradford et al. 2010), algunos de ellos realizados en paralelo con esta 
tesis, entre los que se incluyen algunos del propio Dr. Binkley (Binkley et al. 2006). 
 
Una de las partes fundamentales de la hipótesis postula que la caída en la productividad 
de un rodal coincide con un aumento de la dominancia de crecimiento de los árboles de 
mayor tamaño que conduce a la disminución en la eficiencia de crecimiento (eficiencia 
en el uso de recursos) de los árboles más pequeños, y por lo tanto, del rodal en su 
conjunto. En los rodales sin manejo (sin raleo) de P. taeda analizados en el presente 
trabajo se observó la esperable caída en productividad y un aumento continuo de la 
dominancia de crecimiento con el desarrollo del rodal, aunque, a pesar de ser 
significativa siempre resultó muy baja en comparación a los niveles observados en 
especies de otros géneros (Binkley et al. 2002, Binkley et al. 2003, Binkley 2004, Doi et 
al. 2010). Por otro lado, la eficiencia de crecimiento disminuyó con la edad tanto en los 
individuos pequeños como grandes. Los niveles de dominancia de crecimiento 
encontrados, los que no se correlacionaron con la eficiencia de crecimiento, sugieren 
que si bien la diferenciación de eficiencia entre individuos aumenta con la edad, la 
misma no fue lo suficientemente grande como para sugerir que la caída en la eficiencia 
de crecimiento de los árboles chicos es la causa que conduce a la declinación en la 
productividad de rodales de Pinus spp. La caída (o el mantenimiento) en la 
productividad de fuste estuvo fuertemente correlacionada con la dinámica foliar de los 
rodales. 
 
Frente a los diferentes niveles de dominancia observados en Pinus spp. en comparación 
a los de Eucalyptus spp., surge la pregunta de cuáles son las causas que hacen que exista 
esta diferencia. La respuesta podría explicar, al menos en parte, por qué hay rodales que 
pueden desarrollar más o menos dominancia de crecimiento, lo cual podría tener 
interesantes connotaciones desde el punto de vista del manejo y la explicación del 
fenómeno de autorraleo. Además, ante la falta de un único patrón de dominancia de 
crecimiento es necesario el análisis de estudios de largo plazo (parcelas permanentes de 
muestreo) o cronosecuencias en varias especies para determinar si el patrón general es 
la falta de dominancia de crecimiento, la existencia de una leve dominancia ó fuerte 
dominancia ó, si los tres patrones son posibles y si estos patrones dependen de la 
especie y sus características morfológicas y fisiológicas. Por ejemplo, la existencia o no 
de dominancia de crecimiento a lo largo del desarrollo del rodal podría estar vinculada a 
la plasticidad morfológica o fisiológica de las especies (Fernández et al. 2011). Además, 
este enfoque centrado en patrones para el análisis de la distribución del crecimiento 
entre los individuos de un rodal es necesario combinarlo con un enfoque centrado en 
procesos y experimentos que permitan mayor comprensión del desarrollo de los rodales 
y respuestas fisiológicas de los individuos (Binkley et al. 2002). 
 
A partir de la supuesta caída en la EUR o Ec de los árboles más pequeños del rodal 
como consecuencia de la dominancia de crecimiento se derivaron dos predicciones: a) 
que el tratamiento silvícola (raleo) que disminuyera la dominancia de crecimiento, 
 
 55
elevaría la Ec del conjunto, y b) que a mayor dominancia de crecimiento, la diferencia 
en Ec entre árboles chicos y grandes sería mayor. 
 
Primero, cabe detenerse y preguntarse cuál es la causa y cuál el efecto en la relación 
dominancia de crecimiento-Ec (o EUR). ¿Es la aparición del fenómeno de dominancia 
de crecimiento (por la causa que sea) la que conduce a una disminución en la Ec (o 
EUR) de los árboles más chicos, como sugiere Binkley en su trabajo? En palabras de 
Binkley (2004): “…I propose that the decline in stand level growth near canopy closure 
is driven by increasing dominance of larger trees, leading to declining efficiency of 
resource use by smaller trees…” ¿O es la diferencia en eficiencia entre individuos (que 
se da por alguna causa discutida anteriormente) la que conduce a que se desarrolle el 
fenómeno de dominancia de crecimiento? De acuerdo a los resultados obtenidos, se 
considera que esta segunda opción sería la más plausible, modificando de manera 
significativa (pero no totalmente) la hipótesis original. 
 
Volviendo a la primera predicción (a), los resultados resultaron contrarios a la misma. 
El sistema raleado, si bien efectivamente tuvo menores niveles de dominancia de 
crecimiento, presentó siempre una menor Ec que el tratamiento testigo. El hecho de que 
los resultados fueran contrarios a la predicción no invalida la hipótesis original. De esto 
se deriva que la predicción no estuvo bien planteada desde el punto de vista lógico. El 
problema fue que no se consideró que el raleo, además de disminuir la dominancia de 
crecimiento (porque reduce el CV% del tamaño entre individuos), también modifica la 
partición de biomasa a favor de las hojas en detrimento del fuste. La magnitud de este 
proceso puede ser aún mayor que el aumento en el crecimiento relativo de los árboles 
individuales. Es interesante, dada la estrecha relación que existe entre la dinámica foliar 
y la productividad de fuste del rodal, que los rodales raleados tiendan al aumento de la 
biomasa foliar en forma permanente. Si bien para una misma unidad de área foliar la 
productividad fue mayor en el tratamiento testigo, la fuerte caída en la biomasa foliar 
que se produce naturalmente (posiblemente ligada al comportamiento heliófilo de la 
especie y/o a limitantes en la disponibilidad de otros recursos) se traduce en una fuerte 
caída de la productividad. El raleo sería un tratamiento que si bien extrae biomasa foliar 
en lo inmediato, induce a un proceso de compensación en los árboles que resulta en una 
mayor biomasa foliar que en el testigo a la misma edad. Asimismo, permite 
contrarrestar la caída natural en Ec que se da con la edad del rodal. 
 
Considerando la segunda predicción (b), los resultados obtenidos en el presente estudio 
y los obtenidos por otros autores, sugieren que en rodales densos (sin ralear) los árboles 
de mayor tamaño o clases de copas superiores (dominantes, codominantes, intermedios) 
resultan más eficientes (en términos de eficiencia de crecimiento) que los individuos de 
menor tamaño o clases de copas suprimidas. Si bien los niveles de dominancia de 
crecimiento siempre fueron bajos, éstos se vieron correlacionados con el nivel de 
diferenciación en Ec entre los individuos más chicos y más grandes de un rodal. Esto es 
así aun cuando la pendiente de la relación Ec vs. d se mantiene constante con distintos 
niveles de dominancia, porque en realidad lo que conduce a la mayor dominancia es una 
mayor diferenciación en Cr entre individuos debido al aumento en la variación en el 
tamaño de los individuos de un rodal (aumento del CV%). Por lo tanto, el hecho de que 
exista cierta variación en Ec entre individuos no necesariamente alcanza para que exista 
dominancia de crecimiento. Por otro lado, en rodales en los cuales se han efectuado 
raleos esta diferencia puede o no existir según la intensidad del raleo, con raleos fuertes 
la diferencia tiende a desaparecer. Aun si existe diferencia de eficiencia de crecimiento 
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entre individuos de distinto tamaño, la misma resulta menor a la existente en rodales 
densos. 
 
Este trabajo ha dejado numerosos interrogantes abiertos, que han sido expuestos en la 
discusión y en este mismo apartado, que justifican continuar con investigaciones 
futuras. Entre ellos, se destaca como prioritario el realizar estudios de procesos 
(comportamiento fisiológico, patrones de partición de biomasa, influencia de la 
plasticidad fenotípica) en distintas especies y dentro de ellas, en rodales con distinta 
estructura a fin de poder indagar en las causas que subyacen a la posibilidad de 
desarrollar altos o bajos grados de dominancia dentro de una especie. En este sentido un 
avance en esta dirección lo representa el trabajo de Fernández et al. (2011). Además, es 
necesario que se diseñen ensayos específicos en los cuales sea posible medir 
simultáneamente las variables involucradas en los procesos que subyacen a la 
posibilidad de desarrollar dominancia de crecimiento: disponibilidad de recursos, 
adquisición de recursos, eficiencia de crecimiento, eficiencia en el uso de los recursos, 
plasticidad fisiológica y morfológica, cambios en la partición de la biomasa, tasas de 
fijación de C y de respiración, tolerancia al estrés, y cómo estas variables y procesos se 
modifican con la estructura de los rodales, la cual depende del tiempo y del manejo. 
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